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“My blood creeps along a dark endless track. On quiet feet. 
Circles round and round as though it had lost its way but 
always finding its way again. No counting the circuits it makes 
under the compass-rose of my carapace. 
One day, corpuscles prick as they pass. Agitation in the 
capillaries. New trail through the underwood of flesh. Fresh 
tide washes over the rocks. Rushing millstream spills through 
the heart. I rouse before know I’m rousing. Hatched from the 
great egg of Earth. Spring-wrecked on the surface, my living to 
make. Pipped again.  
I blink and I blink. Look into my crater, the nest that bears me 
over and over and over and over. Surprised to come up always 
just where I went down. To be the only one hatching.“ 
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INTRODUCTION GENERALE  
En écologie, une communauté désigne un ensemble d’espèces de même niveau trophique qui sont 
potentiellement ou effectivement en compétition pour une ressource similaire. Une communauté 
écologique est donc généralement appréhendée à l’échelle locale (e.g. la communauté des arbres 
tropicaux d’une forêt donnée), et on considère que les espèces qui la composent proviennent d’un 
pool régional d’espèces (e.g. la communauté des arbres tropicaux du bassin amazonien) (Hubbell 
2001). Un constat fondamental de l’écologie scientifique est que la diversité biologique n’est pas 
répartie de façon homogène à la surface du globe et que les communautés varient entre elles en 
termes de structure (nombre d’espèces et abondance relative des espèces en présence) et de 
composition (identité des espèces en présence). De nombreuses hypothèses ont été proposées pour 
expliquer cette variabilité (voir par ex. Myers et al. 2000) mais de façon assez récente elle a pu être 
reliée à l’action combinée des processus qui agissent à l’échelle régionale et tendent généralement à 
ajouter de nouvelles espèces à la communauté par immigration ou spéciation, et des processus 
locaux de prédation, d’exclusion compétitive, d’adaptation et  de variation stochastique, qui peuvent 
influencer la dynamique d’extinction au sein d’une communauté (Ricklefs 1987).  
Cette double influence des processus locaux et régionaux sur la dynamique des communautés rend 
l’étude de ces dernières généralement difficile. Plusieurs théories portant sur les causes de la 
diversité des communautés écologiques s’opposent encore aujourd’hui et cette question est, encore 
aujourd’hui, l’une des plus débattues de l’écologie scientifique (voir Cavender-Bares et al. 2009 pour 
une revue). Deux axes de réflexion principaux animent ces discussions, que l’on peut résumer sous la 
forme des questions suivantes : 1. d’où proviennent les espèces qui forment une communauté 
écologique ? 2. quels sont les processus qui régissent l’assemblage et la dynamique des 




EDIFICATION DES COMMUNAUTES ECOLOGIQUES  
PROVENANCE DES ESPECES DE LA COMMUNAUTE  
Il existe deux hypothèses principales concernant la provenance des espèces présentes dans le pool 
régional d’espèces à l’origine des communautés écologiques locales : soit elles proviennent d’un 
évènement de diversification in situ, soit elles proviennent de plusieurs (voire de nombreux) 
évènements indépendants d’immigration depuis une source de colonisateurs. 
De nombreux exemples classiques de communautés écologiques étayent l’hypothèse d’une 
formation du pool régional d’espèces par diversification in situ. Parmi eux se trouvent notamment les 
exemples des Anolis des Antilles (Losos 2004), des pinsons des Galápagos (P. R. Grant & B. R. Grant 
2008), des Cichlidés des grands lacs africains (Seehausen 2006) ou de l’alliance des « silverswords »  
d’Hawai’i (Baldwin 2007 et références incluses). Cette hypothèse repose sur l’idée que le pool 
régional d’espèces provient, à l’origine, d’une seule espèce qui s’est diversifiée localement par un 
phénomène de radiation adaptative (sensu Rundell & Price 2009 : un évènement de diversification 
d’espèces à partir d’une lignée qui s’est diversifiée en plusieurs espèces ayant des caractéristiques 
écologiques contrastées). 
D’autres communautés écologiques semblent mieux correspondre à l’hypothèse plus classique de 
l’« ecological fitting » (Janzen 1985; Gill 1987; Jabot et al. 2008; Lebrija-Trejos et al. 2010), qui 
propose que des espèces ayant évolué ailleurs immigrent dans les communautés existantes sans 
changement adaptatif majeur, telles “des chevilles asymétriques dans des trous carrés” (Janzen 
1985). Les espèces composant une communauté écologique donnée auraient dans ce contexte une 
origine variée et chaque espèce proviendrait d’un évènement d’immigration distinct. 
Le développement des approches phylogénétiques moléculaires qui, en se basant sur des données 
génétiques, permettent d’établir les relations évolutives entre de très nombreuses espèces, ainsi que 




des évènements de diversification in situ et des évènements de colonisation dans l’édification des 
communautés. Notamment, ces approches ont mis en évidence que les deux hypothèses 
représentaient souvent les extrêmes d’un continuum (Ricklefs & Schluter 1993; voir Cavender-Bares 
et al. 2009 et Casquet et al. 2010 pour une revue). En effet, il existe de nombreux cas intermédiaires 
dans lesquels une communauté écologique locale provient à la fois d’évènements de diversification 
locale et de colonisations multiples (e.g. Gillespie 2004; Micheneau et al. 2008; Cornuault et al. 
2012). Des travaux récents ont aussi conduit à l’idée que les communautés écologiques s’assemblent 
soit via l’évolution des traits des premiers colonisateurs, soit par l’immigration d’espèces qui 
conservent leurs traits écologiques, et l’importance relative de ces deux classes de processus dépend 
de quel processus prend place en premier (Stoks & McPeek 2006; Fukami et al. 2007). Les premiers 
stades de l’assemblage des communautés écologiques peuvent donc être considérés comme une 
« course » entre adaptation et colonisation (Urban et al. 2008).  
THEORIES SUR L ’ASSEMBLAGE DE LA COMMUNAUTE  
La notion d’assemblage de communauté fait référence au processus de formation d’une 
communauté locale à partir d’un pool régional (Keddy & Weiher 1999; Weiher et al. 2011). Une 
communauté écologique locale est composée d’un certain nombre d’espèces provenant du pool 
régional et l’identité de ces espèces ainsi que leur abondance relative pourrait être dans une certaine 
mesure prévisible. La caractérisation de ces possibles « règles » d’assemblage des communautés 
écologiques a provoqué l’un des débats les plus animés qu’il soit dans la littérature écologique 
contemporaine (Connor & Simberloff 1979; Diamond & Gilpin 1982; Gilpin & Diamond 1982; Weiher 
& Keddy 1995; Hubbell 2001; Gotelli & McCabe 2002; Fargione et al. 2003; Ricklefs 2004; Tilman 
2004; P. B. Adler et al. 2007). Deux catégories principales d’hypothèses se sont opposées à ce sujet : 
la première concerne la possibilité que l’assemblage soit essentiellement déterministe ; la seconde 




L’idée d’un assemblage déterministe, par conséquent obéissant à des règles qui permettent de 
prévoir la dynamique des communautés, est probablement la plus ancienne et de nombreux auteurs 
classiques se basent sur celle-ci pour expliquer les patrons d’assemblage des communautés (e.g. 
Diamond 1975; Titman 1976; Levins 1979; Bazzaz 1991; Gilpin & Diamond 1982; Tilman 1994; 
Huisman & Weissing 1999; Chesson 2000; Rees et al. 2001). Selon cette hypothèse, les interactions 
entre espèces et leurs caractéristiques écologiques joueraient un rôle clé dans le processus 
d’assemblage. Dans ce cas, la présence, l’absence et même l’abondance relative de chaque espèce 
de la communauté pourraient être prédites par des « règles d’assemblage » (sensu Diamond 1975; 
mais voir Wieher et al 2011 pour une discussion sur l'évolution récente du sens donné à cette 
expression) dépendant des niches écologiques ou des attributs fonctionnels de chaque espèce. Bien 
que les hypothèses d’assemblage déterministe fournissent des prédictions apparemment correctes 
dans certains cas précis (voir références ci-dessus), elles ne sont le plus souvent pas généralisables à 
une large gamme de communautés écologiques, particulièrement celles qui comprennent beaucoup 
d’espèces (Hubbell 2001). 
Depuis quelques dizaines d’années, certains chercheurs ont proposé une vision alternative au 
modèle de l’assemblage déterministe et fait émerger une théorie neutre de la biodiversité (Caswell 
1976; Hubbell 2001) . Cette théorie est dite neutre car elle part du présupposé que tous les individus 
d’une communauté, quelle que soit l’espèce à laquelle ils appartiennent, sont strictement 
équivalents en termes de survie et de reproduction, et que l’assemblage des communautés est 
essentiellement le résultat de processus aléatoires (Hubbell 2001). L’assemblage serait donc par 
essence dépendant des processus de dispersion et résulterait en quelque sorte d’un équilibre entre 
immigration et extinction analogue à celui qui fut proposé à une autre échelle dans la théorie de la 
biogéographie insulaire (MacArthur & Wilson 1963) ; la théorie prend en compte d’autres 
caractéristiques comme par exemple le taux de spéciation in situ (Hubbell 2001; Ricklefs 2006; Jabot 
et al. 2008; Jabot & Chave 2009; Rosindell et al. 2010; Rosindell & Phillimore 2011; Rosindell et al. 




théorie neutre semble expliquer la diversité et la distribution des abondances de certaines 
communautés écologiques (Hubbell 2001; Rosindell et al. 2011), elle demeure sujette à une forte 
controverse, non seulement parce qu’elle ne prend pas en compte les effets des variations 
observables dans la biologie des espèces sur les processus d’assemblage (Purves & Turnbull 2010; 
Ricklefs 2012; Ricklefs & S. S. Renner 2012), qu’elle ne prédit pas toujours un nombre suffisant 
d’espèces dans les communautés (Desjardins-Proulx & Gravel 2012) mais aussi en raison des 
difficultés liées à la formulation mathématique même de la situation observée (Chave 2004). Elle est 
désormais vue comme un outil utile pour créer des modèles nuls d’assemblage des communautés et 
mettre à l’épreuve des hypothèses sur les processus déterministes qui peuvent expliquer 
l’assemblage des communautés, même si la mise en œuvre de ces « tests d’hypothèses » n’est pas 
évidente (Chave 2004; Rosindell et al. 2011) 
L’application des approches phylogénétiques aux communautés écologiques a permis de proposer 
des tests de ces deux familles d’hypothèses, déterministes versus neutres (Kembel & Hubbell 2006; 
P. B. Adler et al. 2007; Hardy & Senterre 2007; Kelly et al. 2008; Jabot & Chave 2009; Kembel 2009; 
Götzenberger et al. 2011; Mutshinda & O’Hara 2011; Diniz-Filho et al. 2012). Ces travaux semblent 
indiquer que l’assemblage des communautés écologiques est souvent gouverné par les deux types de 
processus (Holt 2006; Holyoak & Loreau 2006; M. a Leibold & McPeek 2006; P. B. Adler et al. 2007; 
Hérault 2007; S.-R. Zhou & Da-Yong Zhang 2008; Ellwood et al. 2009; Vergnon et al. 2009; Caruso et 
al. 2011; Qin et al. 2011; Langenheder & Székely 2011; Caruso et al. 2012; He et al. 2012; Stegen et 
al. 2012), les théories déterministe et neutraliste pouvant alors être considérées comme les deux 





FACTEURS JOUANT SUR L ’EDIFICATION DES COMMUNAUTES ECOLOGIQUES  
L’origine des espèces formant le pool d’espèces régional à partir duquel s’assemblent les 
communautés locales peut varier d’une situation à l’autre, du fait de l’hétérogénéité des facteurs 
géographiques, historiques et écologiques à l’échelle régionale.  
FACTEURS ECOLOGIQUES  
Les lignages à l’origine d’une communauté écologique locale colonisent une zone ayant un contexte 
écologique biotique et abiotique précis. Ce contexte pourrait jouer soit sur la probabilité de 
diversification in situ, soit sur la probabilité de colonisations multiples. 
Plusieurs facteurs écologiques semblent avoir un impact sur la probabilité de diversification in situ. 
Ces facteurs ont été principalement étudiés dans le cadre de l’assemblage des communautés 
insulaires qui se sont constituées à partir d’un pool d’espèces provenant du continent. On peut 
notamment citer l’effet de la taille de l’île sur la probabilité de diversification in situ  (Diamond 1977; 
Losos 1996; Lomolino 2000; Losos & Schluter 2000; Gavrilets & Vose 2005; Losos & Parent 2009; Kisel 
& Barraclough 2010; Rosindell & Phillimore 2011) : les îles les plus grandes pourraient permettre plus 
d’opportunités de spéciation locale car leur étendue géographique est suffisante pour permettre, 
dans certains lignages, l’interruption de flux de gènes entre populations, et qu’elles contiennent une 
plus grande diversité en habitats (Losos 1996; Ricklefs & Lovette 1999; Losos & Schluter 2000; 
Gavrilets & Vose 2005; Losos & Parent 2009; Rosindell & Phillimore 2011). De plus, pour une même 
aire, certaines îles sont plus ou moins complexes en termes d’habitat. La complexité de l’habitat en 
tant que telle pourrait aussi jouer sur la probabilité de diversification in situ : plus l’habitat serait 
complexe, plus cette probabilité pourrait augmenter  (Doebeli & Dieckmann 2003; Losos & Parent 
2009). Enfin, la probabilité de diversification in situ augmente lorsqu’il n’existe pas ou peu de 
préemption de niche (Glor 2010; Losos 2010) : si toutes les niches écologiques sont remplies par 




radiation adaptative (Vanderpoorten et al. 2008). Il peut même suffire qu’une seule niche écologique 
soit occupée pour empêcher la diversification in situ d’un nouvel immigrant (Fukami et al. 2007). A 
l’inverse, la probabilité de diversification in situ augmente lorsque de nouvelles ressources (i.e. de 
nouvelles niches) apparaissent dans le milieu (McKenna et al. 2009; Schuettpelz & Pryer 2009) ou 
lorsque la ou les espèces qui utilisaient auparavant les ressources s’éteignent (Jablonski 2001; 
Jablonski 2005).  
D’autres facteurs écologiques devraient eux pouvoir modifier le nombre de colonisations à l’origine 
de la communauté écologique. Ainsi, dans le cas de l’assemblage d’une communauté insulaire à 
partir d’un pool d’espèces provenant du continent, la taille de l’île peut jouer sur le nombre 
d’évènements de colonisation. C’est ce qu’on appelle « l’effet cible » : si l’on considère chaque île 
comme une cible sur laquelle sont projetées des fléchettes (les lignées colonisatrices), la probabilité 
pour chaque cible d’être touchée par une fléchette, i.e., pour une île d’être colonisée par une lignée, 
est directement proportionnelle à sa surface (Coleman et al. 1982; Fattorini 2010). L’hypothèse de 
l’augmentation du nombre d’évènements de colonisation sur les îles les plus grandes serait soutenue 
à la fois par des données empiriques (Toft & Schoener 1983; Fattorini 2010) et par des approches de 
modélisation (Gavrilets & Vose 2005). Il est intéressant de noter qu’une île de plus grande taille 
devrait à la fois être le siège de plus d’évènements de diversification in situ et d’immigration, toutes 
choses égales par ailleurs. Enfin, le contexte biotique influerait lui aussi sur le nombre d’évènements 
d’immigration in situ. Certaines lignées pourraient présenter une capacité supérieure à coloniser les 
environnements occupés par une lignée proche phylogénétiquement, par un phénomène dit de 
facilitation (Cadotte & Strauss 2011) ; d’autres, à l’inverse pourraient ne pas réussir à coloniser les 
environnements occupés par une lignée proche phylogénétiquement par un phénomène d’exclusion 






FACTEURS HISTORIQUES ET GEOGRAPHIQUES  
Les processus évolutifs se placent toujours dans un contexte géographique et historique donné, qui 
peut jouer sur l’intensité de leurs effets.  
Ainsi, à l’inverse du processus de colonisation, qui peut être quasiment instantané, la diversification 
in situ prend du temps (Gavrilets & Vose 2005; Emerson & Gillespie 2008; Losos & Ricklefs 2009). Le 
temps depuis lequel les espèces formant la communauté sont arrivées est donc un facteur critique 
dans la balance diversification in situ VS colonisations multiples : plus le temps depuis la colonisation 
initiale augmente et plus les évènements de diversification peuvent avoir eu lieu (Emerson & 
Gillespie 2008; Moen et al. 2009). Dans ce cadre, le contexte historique de l’assemblage, c'est-à-dire 
l’histoire du lieu où s’effectue l’assemblage, doit jouer un rôle clé dans la balance entre 
diversification in situ et colonisations multiples. 
Le contexte géographique peut aussi avoir un impact sur cette balance. Lorsque la distance entre la 
source de colonisateurs potentiels et l’endroit où s’assemble la communauté est grande, les 
évènements d’immigration sont probablement plus rares (MacArthur & Wilson 1967). Dans ce cas, la 
communauté aurait donc une plus grande probabilité de provenir d’un évènement de diversification 
in situ, le flux de gènes avec la source étant fortement réduit, voire interrompu, et les différentes 
niches écologiques pouvant être colonisées par des populations en voie de différenciation  (Emerson 
& Gillespie 2008; Rosindell & Phillimore 2011). A l’inverse, lorsque la distance entre la source de 
colonisateurs potentiels et l’endroit où s’assemble la communauté est plus courte, les évènements 
d’immigration pourraient être plus fréquents. La communauté aurait donc une plus grande 
probabilité de provenir de multiples colonisations, aboutissant rapidement au « remplissage » des 
niches écologiques disponibles (en anglais « niche-filling ») (Emerson & Gillespie 2008). Bien que 
cette hypothèse ait été proposée à la fois par un modèle verbal (Emerson & Gillespie 2008) et par 
une approche de modélisation théorique (Rosindell & Phillimore 2011, encadré n°1), les données 




De manière intéressante, le contexte géographique pourrait aussi influencer le processus de 
formation des communautés locales à partir du pool régional. Comme nous l’avons vu 
précédemment, l’assemblage des communautés peut être guidé par des processus neutres et/ou 
déterministes. Selon Peng et al. (2012), un assemblage déterministe semble être plus probable 
lorsque le taux de colonisation depuis le pool régional est élevé, ce qui est probablement le cas 
lorsque la distance entre la source de colonisateurs potentiels et l’endroit où s’assemble la 
communauté est petite, et seul un ensemble de conditions très restrictives (très forte dispersion et 
limitation du recrutement) semblent susceptibles de générer de la neutralité. Pour d’autres auteurs, 
un faible taux de colonisation (par exemple lorsque la distance entre le lieu où a lieu l’assemblage et 
la source de colonisateurs potentiels est grande) devrait favoriser un assemblage déterministe: du 
fait de la limitation de la dispersion, les interactions entre espèces auraient le temps d’aboutir soit à 
l’exclusion compétitive de certaines d’entre elles (e.g. Cavender-Bares et al. 2009; Mayfield & Levine 
2010), soit à des évènements de déplacement de caractère, eux-mêmes pouvant provoquer une 
radiation adaptative (e.g. Losos 2000; Schluter 2000; P. R. Grant & B. R. Grant 2006).  En l’absence de 
modèles théoriques explicites, il semble donc difficile aujourd’hui de faire des prédictions sur le rôle 
précis du contexte géographique et des taux de colonisation sur la nature des processus 







































Encadré n°1 : modélisation de l’effet du
contexte géographique sur l’origine d’un pool
d’espèces insulaires.
L’origine des espèces présente sur une île
dépend à la fois de la taille de l’île et de la
distance entre l’île et la source de colonisateurs
potentiels. Lorsque cette distance est petite, les
espèces proviennent en majorité d’immigration
depuis la source. Lorsque cette distance est
grande, les espèces proviennent en majorité de
spéciation sur l’île (anagénèse et/ou
cladogénèse). Les distances intermédiaires
entraînent une origine mixte des espèces. Le
nombre total d’espèces sur l’île diminue quand
l’isolement augmente.
Quelle que soit la taille de l’île, les évènements
de spéciation in situ apparaissent pour un même
isolement. Cependant, seule l’anagénèse est
présente sur les îles de petite taille. La
cladogénèse n’appparaît que pour les îles de
taille intermédiaire à grande. Le nombre total
d’espèces sur l’île dépend aussi de sa taille : les
grandes îles hébergent plus d’espèces que les
petites.






Taille de l’île : 
moyenne





LES ARAIGNEES DES ILES COMME SYSTEME MODELE EN ECOLOGIE  DES 
COMMUNAUTES  
Nous venons de décrire de nombreux facteurs qui peuvent jouer sur l’assemblage des communautés 
écologiques. Lorsque l’on veut tester des hypothèses sur les variables influençant l’assemblage des 
communautés, il est nécessaire de choisir un modèle biologiques présentant les caractéristiques le 
permettant, ce que nous allons détailler dans cette section.  
CONTEXTE GEOGRAPHIQUE  :  LE MILIEU INSULAIRE  
Le milieu insulaire présente de nombreuses caractéristiques qui le rendent si intéressant pour tester 
des hypothèses évolutives que plusieurs auteurs ont été amenés à le qualifier de « tube à essais de la 
nature » (Gillespie et al. 2008; Losos & Ricklefs 2009). Les îles (ou les archipels) sont en général des 
régions de petite taille, aux frontières claires et à la composition spécifique simplifiée (Losos & 
Ricklefs 2009) ; on peut plus facilement que sur les continents y observer et interpréter les processus 
écologiques et évolutifs en action. De plus, les îles et les archipels sont nombreux et certains se 
ressemblent beaucoup d’un point de vue historique, géologique, géographique et/ou écologique. Si 
l’on compare les processus évolutifs entre plusieurs îles aux caractéristiques proches, on peut alors 
faire la part entre les cas particuliers et les véritables tendances évolutives (Losos & Ricklefs 2009). 
Les îles ou archipels volcaniques isolés présentent deux caractéristiques supplémentaires qui les 
rendent particulièrement appropriés aux tests d’hypothèses d’assemblage des communautés : 1. ils 
ont émergé de l’océan complètement vierges de toute vie terrestre à une époque généralement 
connue ; 2. lorsqu’ils sont  relativement éloignés, ils ne sont généralement pas trop vite saturés par 





Afin de tester des hypothèses sur les facteurs historiques, géographiques et écologiques jouant sur 
l’assemblage des communautés écologiques, nous avons choisi de porter notre attention sur deux 
archipels océaniques aux caractéristiques particulièrement intéressantes : l’archipel d’Hawai’i (Océan 
Pacifique) et l’archipel des Mascareignes (Océan Indien). Ces deux archipels ont plusieurs points 
communs : ils sont d’origine volcanique et composés d’une succession d’îles qui est similaire en 
termes d’altitude, d’âge et de conditions écologiques (Duncan 2009; Price 2009; Sherrod 2009; 
Thébaud et al. 2009, encadré n°2). Toutefois, ils présentent aussi des différences importantes : 
l’archipel d’Hawai’i est très isolé (environ 4000km de la côte la plus proche) alors que l’archipel des 
Mascareignes est bien plus proche d’une source potentielle de colonisateurs (environ 725km de 
Madagascar). La comparaison de communautés écologiques présentes dans ces deux archipels 
fournit donc une excellente occasion de tester de manière empirique l’effet du contexte 
géographique sur l’assemblage des communautés (Chapitre 2). De plus, toutes les îles d’un même 
archipel ne sont pas équivalentes en termes d’âge, de conditions écologiques et de distance à la 
source potentielle de colonisateurs. La comparaison des communautés entre îles d’un même archipel 
permet ainsi d’identifier et de caractériser les facteurs qui agissent au sein des archipels et peuvent 
expliquer les différences fréquemment observées entre îles qui ont une histoire particulière et 
présentent des conditions écologiques qui leur sont propres (Chapitre 3). Enfin, certaines îles qui 
composent ces archipels montre une diversité forte en habitats à une échelle relativement restreinte 
(Strasberg et al. 2005, encadré 2).  Cette diversité en habitats pouvant potentiellement jouer un rôle 
moteur lors des évènements de diversification in situ, l’analyse de la répartition et de l’écologie des 
individus d’espèce (ou de complexes d’espèces) qui occupent différents habitats à l’intérieur d’une 
île peut permettre de mieux appréhender les conséquences écologiques et évolutives des 







Encadré n°2 : diversité en habitats sur les îles de Big Island (Hawai’i, a.) et de la Réunion (Mascareignes,
b.). Ces cartes sont une reconstruction théorique de la surface occupée par chacun des habitats avant
l’arrivée de l’homme. A petite échelle géographique, ces deux îles comportent un nombre conséquent de
formations écologiques contrastées. Cette variété s’explique probablement à la fois par l’élévation de ces
îles, qui provoque une forte différenciation entre zones au vent et zones sous le vent, et par leur relief très
accidenté, vestige d’une origine volcanique récente. Modifié d’après Pratt & Gon 1998 (a.) et Strasberg et
al. 2005 (b.).
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a. Diversité en habitats sur Big Island (Hawai’i)




MODELE BIOLOGIQUE  :  LES ARAIGNEES  
Les araignées (Araneae) sont des organismes relativement peu étudiés par rapport à d’autres 
groupes d’arthropodes comme les Hyménoptères, Lépidoptères ou Coléoptères (Araneae : 44.600 
occurrences sur Google Scholar, juin 2012, contre 322.000, 354.000 et 402.000 pour Hymenoptera, 
Lepidoptera et Coleoptera respectivement). Pourtant, elles présentent deux caractéristiques qui en 
font un modèle biologique très intéressant en écologie des communautés : ce sont de bons 
colonisateurs, avec certaines lignées (genres) qui occupent des régions situées aux antipodes les 
unes des autres, et il existe des exemples de radiations évolutives considérables au sein des 
araignées ayant colonisées des milieux insulaires. 
Les araignées ont de grandes capacités de dispersion en raison principalement de leur 
comportement dit de « ballooning » : en tissant un long fil de soie diffuse derrière elles, elles se font 
entraîner par le vent et peuvent ainsi parcourir sans dommage des distances pouvant atteindre 
plusieurs milliers de kilomètres (Okuma & Kisimoto 1981; Bell et al. 2005; Bonte & Lens 2007; 
Woolley et al. 2007). Elles peuvent donc coloniser rapidement des habitats « neufs », que ce soit au 
sein d’un continent (J. S. Edwards 1986; J. S. Edwards & Sugg 2005) ou depuis un continent vers une 
île (Simberloff & Wilson 1969; Simberloff & Wilson 1970; Thornton et al. 1988; J. S. Edwards & 
Thornton 2001) et ce même sur des îles de petite taille (Simberloff 1976). De plus, elles sont capables 
de s’établir dans un nouvel habitat avant même que des proies aient établi des populations stables 
dans l’environnement terrestre en se nourrissant du plancton aérien (Hodkinson et al. 2002). Cette 
capacité de dispersion élevée associée à des traits écologiques leur permettant de survivre à l’arrivée 
dans un nouvel habitat peut expliquer pourquoi on rencontre chez les araignées des lignées (souvent 




a. Radiation des Tetragnatha « Spiny leg » (« pattes épineuses »)
b. Radiation des Tetragnatha « Orb weaver » (« tisseuses de toiles »)
Encadré n°3 : arbres phylogénétiques de deux radiations adaptatives indépendantes de Tetragnatha
dans l’archipel d’Hawai’i
Les Tetragnatha ont subi deux radiations adaptatives dans l’archipel d’Hawai’i. La première (a.) a
produit 16 à 17 espèces de Tetragnatha qui appartiennent toutes à un « écomorphe » parmi les 4
présents dans l’archipel. Chaque écomorphe est caractérisé une taille, une couleur et un type de proies
préférentiel donné, ils sont apparus indépendamment à plusieurs reprises au cours de cette radiation.
Ces espèces aux pattes très épineuses ne tissent plus de toile mais chassent à l’affut sur le substrat dont
elles ont la couleur. La deuxième radiation (b.) a produit 9 espèces de Tetragnatha. Ces espèces tissent
des toiles et l’on observe une fois de plus l’apparition indépendante de 3 écomorphes. Modifié d’après




Des évènements de diversifications massifs ont eu lieu dans les îles pour plusieurs familles éloignées 
comme les Dysderidae (Arnedo et al. 2001), Linyphiidae (Hormiga et al. 2003), Salticidae (Arnedo & 
Gillespie 2006), Tetragnathidae (Blackledge & Gillespie 2004; Gillespie 2004), Theridiidae (Gillespie & 
Rivera 2007) et les Thomisidae (Garb 1999). Cela signifie qu’au moins dans ces familles les araignées 
ont les traits intrinsèques leur permettant, si le contexte écologique géographique et historique est 
favorable, de connaître des épisodes de diversification. 
Les genres à la fois à répartition globale et ayant parfois connu des évènements diversification 
importants à des échelles locales ou régionales ne sont pas fréquents dans le monde du vivant. Cette 
combinaison originale de caractéristiques rend donc les araignées très intéressantes pour tester des 
hypothèses d’assemblage des communautés. Mes travaux ont porté sur l’étude de trois lignées 
d’araignées appartenant à trois familles différentes :  
 
a. Tetragnatha (Tetragnathidae) des Mascareignes
b. Tetragnatha d’Hawai’i, morphe « large brown »
Encadré n°4 : Tetragnatha (Tetragnathidae), première modèle biologique de la thèse
Le genre Tetragnatha (a., b., c.) est très lié au milieu aquatique. La plupart des espèces tissent leur
toile au-dessus des cours d’eau, ce qui s’observe notamment chez la plupart individus des
Mascareignes (a.). Ce comportement a disparu chez une des radiations hawaiennes de Tetragnatha
dont les espèces (par exemple b., c.) chassent plutôt à l’affut.




1. Tetragnatha (Tetragnathidae) présente des caractéristiques intéressantes pour étudier l’impact du 
contexte géographique sur l’assemblage des communautés écologiques : il est présent sur nos deux 
archipels d’intérêt (Hawai’i et les Mascareignes) ; des études très approfondies ont montré qu’il a 
subi deux radiations adaptatives indépendantes dans l’archipel d’Hawai’i (Blackledge & Gillespie 
2004; Gillespie 2004; encadré n°3), en revanche très peu d’informations étaient disponibles avant 
mon travail de thèse sur sa diversité et son écologie dans l’archipel des Mascareignes (encadré n°4). 
2. Les Argyrodinae (Theridiidae ; encadré n°5) présentent des caractéristiques intéressantes pour 
comparer l’assemblage des communautés entre des îles qui varient en termes d’âge, d’écologie et de 
distance à la source potentielle de colonisateurs au sein d’un même archipel. Dans l’archipel des 
Mascareignes, elles sont présentes sur toutes les îles et vivent selon une structure de communautés 
clairement définies. En effet, il s’agit d’un groupe majoritairement kleptoparasite : les Argyrodinae ne 
 
Encadré n°5 : Argyrodinae (Theridiidae) des Mascareignes, deuxième modèle biologique de la thèse
La sous-famille majoritairement kleptoparasite des Argyrodinae semble relativement diversifiée dans
l’archipel des Mascareignes. Il existe de grandes variations de taille, de forme et de couleur dans ce
lignage sur l’archipel. Contrairement à celles de la Réunion, il n’y a pas pour l’instant d’informations




tissent pas de toiles mais vivent, se nourrissent et se reproduisent sur les toiles d’araignées hôtes, 
appartenant à de grandes espèces. Les Argyrodinae qui cohabitent sur une toile donnée constituent  
donc une communauté écologique vivant sur un habitat nettement délimité dans l’espace et aux 
caractéristiques relativement faciles à déterminer.  
3. Nephila inaurata (Nephilidae, encadré n°6) est une espèce présente dans une grande diversité 
d’habitats sur la Réunion (Lopez 1988; Lopez 1990), la plus grande île de l’archipel des Mascareignes, 
où les populations des grands types d’habitats (ouverts versus fermés) montrent d’importantes 
différences morphologiques. J’ai donc entrepris d’analyser à une échelle très fine la répartition de 
cette espèce et d’évaluer la possibilité d’une différenciation évolutive à l’intérieur d’une île comme 




a. Nephila inaurata, femelle
Encadré n°6 : Nephila inaurata (Nephilidae), troisième modèle biologique de la thèse
Nephila inaurata est une espèce largement répandue à la Réunion. Sur cette île, les femelles de cette espèce
sont de petite taille dans les milieux fermés (a.) et de grande taille dans les milieux ouverts (c., en bas). Les
mâles de cette espèce tissent leur propre toile dans les milieux fermés (b.) et sont kleptoparasites des femelles
dans les milieux ouverts (c., en haut).





ACQUISITION DES DONNEES :  LES NOUVELLES APPROCHES EN ECOLOGIE DES 
COMMUNAUTES  
Le développement des approches phylogénétiques permet aujourd’hui d’obtenir les données 
nécessaires pour évaluer certaines hypothèses relatives à l’assemblage des communautés. Ces 
approches nécessitent toutefois l’obtention en grande quantité de données génétiques et 
morphologiques pour être tout à fait puissantes. Afin de lever l’obstacle que constitue souvent 
l’obtention d’ADN à partir de spécimens (ou fragments de spécimens) collectés sur le terrain, j’ai mis 
au point un nouveau protocole d’extraction d’ADN (Annexe 1) qui permet d’extraire rapidement de 
l’ADN de bonne qualité d’un très grand nombre de spécimens, et cela à moindre coût. Afin 
d’identifier  et de caractériser les espèces en présence, j’ai aussi utilisé l’approche moléculaire 
classique de « DNA barcoding » associée à un modèle mathématique de définition de clusters 
d’individus pouvant être assimilés à des espèces, puis ai couplé cette approche à l’étude des données 
morphologiques, écologiques et comportementales. 
EXTRACTION D ’ADN  
L’obtention des données moléculaires coûte cher et prend beaucoup de temps. De plus, elle est 
parfois très difficile lorsqu’on n’utilise qu’une faible quantité de tissus pour chaque individu. Mes 
travaux ont porté notamment sur la sous-famille des Argyrodinae. Ces araignées sont de très petite 
taille et, pour conserver les spécimens dans leur ensemble,  il est indispensable de ne pas utiliser plus 
de deux pattes par individu pour l’extraction d’ADN. Afin d’obtenir des données moléculaires pour 
l’ensemble des individus récoltés pour l’étude, soit plus de 1200 Argyrodinae, une méthode rapide et 
peu couteuse était indispensable. La combinaison de ces trois contraintes (faible quantité de tissus, 
grand nombre d’individus qui multiplie le temps et les coûts d’extraction) m’a amené à développer 
une nouvelle technique d’extraction d’ADN qui s’avère être simple, rapide, fiable, très économique et 




d’ADN est une modification des protocoles classiques d’extraction au Chelex et a été publié dans 
Molecular Ecology Resources en 2012 (Annexe 1). 
IDENTIFICATION DES ES PECES  
Une fois les données moléculaires obtenues, il est nécessaire de pouvoir les associer à une espèce 
donnée. Lorsque les espèces sont bien connues et faciles à distinguer, cela ne pose pas de problème 
particulier, mais cette situation idéale est relativement rare chez les arthropodes. Il existe 
maintenant un ensemble d’outils permettant de lier une séquence d’ADN à une espèce avec une 
bonne fiabilité et, en reliant ces données à la morphologie et à l’écologie des individus, d’identifier 
rapidement à l’espèce les  spécimens récoltés. 
A l’échelle d’étude considérée, il n’est pas possible, pour des raisons de temps et de coûts, d’étudier 
l’ensemble du génome de chaque individu faisant partie d’une communauté donnée. Il est donc 
nécessaire de se concentrer sur une portion seulement du génome (« marqueur » dans la suite du 
paragraphe). Ce marqueur ne doit pas être choisi au hasard. Dans notre cas, il est nécessaire 
d’utiliser un marqueur sélectivement neutre ou supposé comme tel, variant relativement peu à 
l’intérieur d’une espèce, mais variable entre les espèces. Ainsi, en comparant ce marqueur entre 
individus, on peut dans une certaine mesure savoir si deux individus appartiennent à une même 
espèce (marqueurs proches) ou à deux espèces différentes (marqueurs plus différents). C’est le 
principe du « DNA barcoding » (en français, code-barres à ADN). Le marqueur le plus utilisé dans le 
monde animal est le marqueur mitochondrial CO1 (cytochrome oxydase 1) (Hebert et al. 2003; 
Barrett & Hebert 2005; Hebert & Gregory 2005 ; mais voir Galtier et al 2009 pour une revue critique 
sur les limites de l’utilisation des marqueurs mitochondriaux) et l’approche dite de DNA barcoding a 






Cependant, il s’avère souvent difficile de définir des clusters (i.e. des groupes) clairs d’individus et de 
lier ces groupes à une espèce donnée, le tout de manière objective et mathématiquement explicite. 
De nouvelles approches fiables de clustering existent, dont l’une des plus puissantes semble être 
l’application aux données du modèle GMYC ("General Mixed Yule Coalescent Model", Pons et al. 
2006). Cette approche fonctionne particulièrement bien lorsque l’on n’a à disposition qu’un seul 
marqueur moléculaire pour séparer en espèces potentielles un groupe d’individus (Fontaneto et al. 
2009; Monaghan et al. 2009). Elle est robuste à des variations de taux de migration d’une espèce à 




Spéciation (Yule) Coalescence (Neutral coalescent)
Espèce B
Espèce A
Encadré n°7 : le GMYC. La méthode du GMYC repose sur l’utilisation d’un arbre phylogénétique
ultramétrique. A chacun des nœuds de cet arbre, on calcule la vraisemblance que ce qui est
observé avant ce nœud suive un processus de spéciation (Yule) et que ce qui est après ce nœud
suive un processus de coalescence (neutral coalescent). On identifie ainsi le nœud pour lequel la
vraisemblance d’être précédé de spéciation et suivi de coalescence est la plus élevée. On
effectue enfin un vraisemblance ratio test entre celle valeur de vraisemblance et celle d’un arbre
suivant intégralement un processus de Yule. Si ce test montre que la vraisemblance maximale du
GMYC est significativement supérieure à celle d’un processus purement de Yule, on considère
que le nœud portant la vraisemblance maximale de GMYC est le seuil à partir duquel chaque




2009). Cette méthode utilise comme point de départ un arbre ultramétrique construit à partir d’un 
seul marqueur moléculaire et détecte, le long de cet arbre, si et où à lieu une transition entre un 
processus de spéciation (caractéristique des relations entre espèces différentes) et un processus de 
coalescence (caractéristique des relations au sein d’une même espèce).  Une fois cette transition 
détectée, cette méthode définit un certain nombre de clusters qui correspondent probablement à de 
bonnes espèces puisqu’à l’intérieur de chaque cluster le processus de coalescence est plus probable 
que celui de spéciation et qu’entre clusters le processus de spéciation est plus probable que le 
processus de coalescence (encadré n°7). 
En combinant DNA barcoding et GMYC, on obtient donc des clusters d’individus qui correspondent 
en principe à des espèces. Une manière de valider la méthode consiste à vérifier que tout ou partie 
des clusters (en fonction du niveau de connaissance de la taxinomie du groupe) correspondent bien à 
des espèces décrites ou reconnues. Lorsque les espèces des communautés étudiées sont bien 
connues, le plus rapide est de prendre au hasard quelques individus parmi chaque cluster, 
d’identifier morphologiquement ces individus puis de supposer que tous les individus d’un même 
cluster appartiennent à la même espèce. Par exemple, si  l’on prend au hasard 5 individus parmi le 
cluster génétique A et qu’on détermine que ces individus  appartiennent à l’espèce 1, il est 
raisonnable de penser que tous les individus du cluster A appartiennent à l’espèce 1. Cela a un 
double avantage : non seulement on limite le temps passé à l’identification morphologique des 
individus, qui peut être conséquent, mais en plus on est ainsi capable d’identifier les individus 
immatures. En effet, chez de nombreux groupes (et notamment chez les araignées), seuls les 
individus adultes sont identifiables à l’espèce avec les critères taxinomiques issus de l’analyse 
morphologique. Cette approche permet donc d’obtenir des données sur l’identification spécifique 
des immatures, qui peuvent former une fraction conséquente de la communauté (voir manuscrit 5 




PROBLEMATIQUE DE LA THESE  
Mon travail se situe dans le cadre théorique de l’origine et de l’assemblage des communautés 
écologiques. Il vise à identifier des facteurs historiques, géographiques et écologiques pouvant jouer 
un rôle dans l’assemblage des communautés écologiques insulaires. 
Le premier chapitre est consacré au lien entre origine des espèces de communautés écologiques 
insulaires et assemblage de ces communautés. Il s’agit d’un chapitre plutôt conceptuel qui tente de 
faire le point sur la littérature récente concernant le sujet. Il propose notamment que la distance 
entre île et continent joue simultanément sur ces deux processus à l’origine de l’édification des 
communautés écologiques insulaires. Cela m’a conduit à suggérer que lorsque cette distance est 
courte, les évènements d’immigration sont plus fréquents, ce qui favorise simultanément les 
évènements de colonisation multiples et un assemblage neutre. A l’inverse, il est possible que 
lorsque la distance entre le lieu où a lieu l’assemblage et la source de colonisateurs potentiels est 
grande, les évènements d’immigration sont plus rares, ce qui favorise simultanément les évènements 
de diversification in situ et un assemblage déterministe. 
Le deuxième chapitre est consacré à la caractérisation de l’effet du contexte géographique sur 
l’origine des espèces de communautés écologiques de Tetragnatha sur deux archipels. Plus 
spécifiquement, j’ai tenté de mettre à l’épreuve l’hypothèse d’une influence de l’isolement 
géographique sur la part relative des évènements de diversification dans l’édification des 
communautés écologiques insulaires. Les résultats vont dans le sens d’une diminution de la 
probabilité de diversification in situ quand la distance entre la communauté écologique insulaire et le 
continent diminue. 
Le troisième chapitre teste l’effet de différentes caractéristiques historiques, géographiques et 
écologiques sur l’abondance en individus, le nombre d’espèces et la diversité spécifique au sein d’un 




communautés d’Argyrodinae des Mascareignes, que ce soit du point de vue de leur structure ou de 
leur composition. 
Le quatrième chapitre explore un possible cas de diversification intra-île chez Nephila inaurata. Les 
données présentées dans ce chapitre vont dans le sens d’une différenciation morphologique selon 
l’habitat, mais cette différenciation ne reflète pas un évènement de spéciation associé au 
changement d’habitat. Elle correspondrait plutôt à une caractéristique jusqu’ici inconnue du cycle de 
vie de cette espèce et apparemment propre aux populations vivant à La Réunion : les individus 







CHAPITRE 1 :  COVARIATION ENTRE ORIGINE DES ESPECES D’UNE 
COMMUNAUTE ECOLOGIQUE ET PROCESSUS D’ASSEMBLAGE 
SELON LE CONTEXTE GEOGRAPHIQUE  
L’édification d’une communauté écologique peut s’appréhender par deux grandes questions : 1. d’où 
proviennent les espèces qui forment la communauté écologique ? ; 2. quelles sont les règles 
d’assemblage des communautés écologiques ?  (Ricklefs & Schluter 1993). Les études portant sur ce 
premier axe de recherche ont généralement cherché à déterminer quels facteurs faisaient bouger le 
curseur sur le continuum allant d’une origine par diversification in situ à une origine par colonisations 
multiples, celles portant sur ce second axe de recherche ont-elles cherché à déterminer quels 
facteurs faisaient bouger le curseur sur le continuum allant d’un assemblage déterministe à un 
assemblage neutre. A notre connaissance, aucune d’entre elles n’a abordé simultanément ces deux 
grandes questions. 
Dans ce chapitre, nous proposons une hypothèse sur la manière dont le contexte géographique joue 
simultanément sur ces deux continuums. Je me suis plus particulièrement intéressée à la distance 
entre le lieu où s’assemble la communauté et la source de colonisateurs potentiels. Lorsque cette 
distance est courte, les évènements d’immigration seraient plus fréquents (MacArthur & Wilson 
1967; Emerson & Gillespie 2008). Les individus à l’origine de la communauté proviendraient donc 
plus probablement de colonisations multiples. De plus, le taux d’immigration plus élevé favoriserait 
l’assemblage neutre en communauté écologique de ces individus (Peng et al. 2012). A l’inverse, 
lorsque la distance entre le lieu où a lieu l’assemblage et la source de colonisateurs potentiels est 
grande, les évènements d’immigration seraient plus rares. Les individus à l’origine de la communauté 
proviendraient donc plus probablement d’évènements de diversification in situ. De plus, le taux 




individus : les interactions entre espèces auraient le temps d’aboutir soit à l’exclusion compétitive de 
certaines d’entre elles (e.g. Cavender-Bares et al. 2009; Mayfield & Levine 2010),, soit à des 
évènements de déplacement de caractère, eux-mêmes pouvant provoquer une radiation adaptative 
(e.g. Losos 2000; Schluter 2000; P. R. Grant & B. R. Grant 2006). Cette hypothèse a été présentée lors 
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Understanding the nature of mechanisms underlying 
community assembly remains one of the greatest 
challenges in community ecology. Ecological communities 
have long been viewed as the product of deterministic 
factors (niche theory), with interactions between species 
and their ecological characteristics playing a key role in 
the assembly. Recently, it was proposed that community 
assembly could be random (neutral theory), and that 
species characteristics and interspecific relationships could 
have little impact on species accumulation. We argue that 
these two points of view are the two extremes of a 
continuum. We also predict that the relative strength of 
deterministic and neutral processes in the assembly of a 
community could then depend on historical factors and 
geographical context. In the case of oceanic islands, one 
important factor could be the distance between the place 
where the community is built up and the source of 
colonists, since the rate of immigration onto an island is a 
function of the distance between this island and the source 
pools. Thus, we predict in this case an important role of 
ecological diversification of colonizing lineages in the 
building of the communities when the distance between 
sources and islands are large. Conversely, when the 
distance is small, we predict that the high number of 
colonizing lineages and the fact that the same lineage can 
colonize several times will lead to a neutral assembly of 
communities. To test these hypotheses, we will use a global 
analysis of diversification patterns to compare community 
structures of several spider groups between archipelagos 
similar in ecology, geology and age, but variable in 
distance between the islands and the mainland. We will 
focus on spider communities of Pacific archipelagos (e.g. 
Hawaii, 4000km away from North America) and of Indian 
Ocean archipelagos (e.g. Mascarenes, 725km away from 
Madagascar, 1800km away from Africa). Comparing 
patterns and processes of diversification between several 
archipelagos will lead to a more global understanding of 
processes leading to ecological community structuring. 
 
1. HISTORICAL BACKGROUND 
The nature of mechanisms underlying the assembly of 
communities has been for decades an intriguing problem that 
has stimulated much theoretical and empirical work. Yet 
today the assembly of communities remains one of the most 
debated issues in ecology [1]. 
 
1.1 In Situ Diversification VS. Dispersal 
Assembly 
An outstanding question in community ecology is : Where do 
species composing an ecological community come from in the 
first place? Some have argued that communities are mainly 
composed of species that evolved in situ through the 
persistence of ancestral ecological association [2], a 
perspective sometimes supported by fossil evidence [3]. If so, 
species of a community may have arisen from an ecological 
radiation [4]. This view is in contrast with the more 
contemporary opinion that communities assemble by 
"ecological fitting" in which new members that evolved 
elsewhere fit themselves into existing communities without 
adaptive shifts, like "asymmetrical pegs in square holes" [5]. 
Species of a community should then have got there through 
immigration events. While many studies have attempted to 
address the problem, determining if communities are primarily 
assembled through in situ evolution or through dispersal and 
habitat tracking is still a challenge for community ecologists 
[6]. 
 
1.2 Niche VS. Neutral Assembly Perspective 
Finding the rules that govern the composition of ecological 
communities has led to some of the most heated debates in the 
ecological literature [7-11] Some authors [12-22] have long 
argued that many communities exhibit deterministic structure, 
with interactions among species and ecological characteristic 
of species playing key roles in the assembly (review in [8]). If 
so, the presence, absence and even relative abundance of 
every species could be deduced from "assembly rules" [12], 
[20] that are based on the ecological niches or functional 
attributes of each species. Such theories of coexistence 
through niche differentiation are mostly concerned with 
purely deterministic processes and small numbers of species 
interacting through fixed rules. While appealing, they are still 
in need of empirical evidence and have largely failed to 
provide a general explanation of how communities are 
assembled. In contrast with these theories, the neutral theory 
assumes that all individuals in a community are strictly 
equivalent with regards to their prospects of reproduction and 
death and is by essence a dispersal assembly theory where 
local communities are connected to a regional pool of species 
through immigration from the latter into the former [7]. 
 
2. ATTEMPTS TO MERGE THESE 
THEORIES 
2.1. Historical Attempts 
Phylogenetic approaches have been key in revealing that 
communities assembled through dispersal vs. those assembled 
through in situ evolution represent two extremes of a 
continuum, similarly to the niche vs. the neutral assembly 
perspective in the build-up of communities ([1], [28-30], 
Figure 1). Evidence suggests that available ecological space is 
filled either by adaptation of early occupants or by dispersal of 
conserved ecological types, depending on which occurs first 
[31]. The early assembly process can then be considered as a 
race between adaptation and colonization [32]. 
















Figure 1. Emerging views about community assembly. The 
species of the community can arrive either from dispersal or 
from in situ evolution. The assembly of a community can 
follow either neutral or niche-based set of processes. 
Intermediate patterns are likely to occur. 
 
A good example of this pattern is provided by Hawaiian 
Tetragnatha spiders. Similar communities on different islands 
have originated from both in situ evolution through 
evolutionary adaptation of phenotypes, and colonization of pre-
adapted phenotypes [33]. Phylogenetic studies of the assembly 
process in island adaptive radiations has also revealed that the 
extent to which a community acquires its species through 
dispersal versus in situ evolution may change as it is assembled 
[34]. Tests of phylogenetic community structure have also 
attempted to quantify the relative importance of species-neutral 
forces vs. those driven by species differences [35-38], leading 
to the same conclusion that these two viewpoints can be 
considered as two extremes of a continuum [1] instead of being 
conflicting theories.  
 
2.2. Our Hypothesis: the Relative Strength of 
These Processes Varies With Historical and 
Geographical Factors. 
Here we hypothesize that geographical and historical factors 
can impact the relative influence of all these processes on how 
communities are built. In particular, the distance between the 
place where the community is being assembled and the source 
of potential colonizers could play a major role in shaping 
species assemblages. Classical island biogeography theory 
predicts that the longer the distance, the smaller the 
immigration rate of colonizing lineages. If so, the number of 
species available for the assembly in the early stages of the 
community building could be low, with most species of the 
community coming from in situ diversification. Likewise, 
mechanisms such as competition for limiting resources and 
ecological specialization would play a key role in the species 
radiation, leading to a mostly niche-based assembly of the 
community. 
Conversely, when the distance between the place where the 
community is assembling and the source of potential colonizers 
is short, we hypothesize that a high number of random lineages 
would be able to colonize, and that a given lineage could 
colonize several times. This could lead to a neutral assembly of 











Figure 2. An hypothesis on how the distance between the 
place where the community is assembling and the source of 
potential colonizers (e.g. an archipelago and the mainland) 
can impact on the relative strength of dispersal vs. in situ 
diversification origin of species in the community, and on 
neutral vs. niche assembly of the community. 
 
3. HOW TO TEST THIS HYPOTHESIS? 
We investigate spider communities and their phylogenetic 
structure in separate archipelagos. Comparative studies of 
communities living on islands of different ages are a powerful 
approach to elucidate the underlying mechanisms of community 
assembly [1, 34, 39]. Specifically, to we compare the 
phylogenetic structure and characteristics of communities in 
two archipelagos: the Hawaiian and Mascarene islands, because 
they are quite similar in age and ecology but Hawaii is a very 
remote archipelago whereas Mascarenes are much closer to a 
mainland source of colonists (Figure 3.). We focus our attention 
on three lineages of spiders, all occurring on both archipelagos. 
This provides us with a powerful study system because the 
influence of lineage-specific characteristics on the comparison 
of diversification patterns across archipelagos can be 
minimized, something that is hardly possible in most 
organisms, owing the very distinct continental sources of 
colonization in Hawaii and the Mascarenes. Spider 
communities have also been intensively studied in  Hawaii and 
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Figure 3. Hawaii and Mascarenes archipelagos. Hawaii in 4000km from the mainland, whereas Mascarenes islands are 







Figure 4. a. Tetragnatha sp. (Ravine de Petite-Île, Reunion Island) b. Thomisidae, Misumena alluaudi (Basse Vallée, 
Reunion Island) c. Argyrodes sp. (Souillac, Mauritius Island) 
 
In particular, it was shown that the multiple species of 
Tetragnatha (Tetragnathidae) spiders belonging to the "spiny 
leg clade" have evolved from a single colonist lineage which 
has diversified therafter [33]. Moreover, the build-up of this 
community was shown to be under the strong influence of 
deterministic processes. Any given spiny-leg spider in a native 
Hawaiian community is represented by each of four 
ecomorphs ("Green", "Maroon", "Large Brown", "Small 
brown"). Each of the ecomorphs is characterized by a suite of 
attributes including size, colour and pattern, leg spination, and 
behaviour, which together can be mapped to a given 
ecological role [47].  Individual localities in the Hawaii 
archipelago host from two to four species of Tetragnatha of 
this clade, but at any given locality, there is never more than 
one species representing a given ecomorph. Therefore, it is 
likely that, as assumed by the niche-assembly perspective in 
the building of insular communities, interspecific competition 
for limited resources may determine which species are present 
or absent from the community in this particular case. 
 
However, it is possible that the role of deterministic forces in 
shaping spider communities in Hawaii is exacerbated by the 
very low immigration rate by new colonist lineage owing to 
the remoteness of the archipelago. Thus, data on Tetragnatha 
spider communities of the Mascarene archipelago will provide 
an excellent opportunity to test whether distance from the 
mainland source of colonization can influence community 
build-up through its effect on immigration rate. We predict 
that the Mascarene spider communities should be assembled 
primarily through dispersal, with little effect of niche 
differentiation on their composition and structure. To assess 
whether any generalization can be formed, we also investigate 
two additional spider lineages building on the fact that they 
both exist in the Mascarene archipelago and have been deeply 
studied in the Hawaiian archipelago. The first of these 
lineages is the genus Argyrodes (Theriididae). Argyrodes are 
kleptoparasitic spiders. They live on the webs of larger 
spiders, and steal some of their prey. The second lineage is the 
family Thomisidae. also known as crab-spiders. They are 
generally cryptic and typically hide on flowers or plants, 
waiting for a prey to come. They can change their colour 
according to their substrate. Some examples of Tetragnatha, 
Thomisidae and Argyrodes are shown in Figure 4. 
 
In this study, our objective is to quantify variation in the 
number and the timing of colonization events and 
diversification patterns in three groups of spiders having 
successfully colonized both Hawaiian and Mascarene 
archipelagos. To achieve this aim, we reconstruct the 
phylogeny of spider communities including mainland 
representatives from Africa, Madagascar, and India, using 
molecular data. We confront ecological and distributional data 
to assess the degree to which niche differentiation may have 
occurred. This should enable us to test if the observed 
phylogenetic community structure corresponds to a neutral or 
a niche-based assembly. Such tests are now possible using 
new approaches such as the one recently described in [38]. 
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 CHAPITRE 2 :  INFLUENCE DU CONTEXTE GEOGRAPHIQUE SUR LA 
BALANCE ENTRE DIVERSIFICATION IN SITU ET COLONISATIONS 
MULTIPLES  
Les différents lignages qui composent une communauté écologique peuvent provenir soit d’un 
évènement de diversification in situ, soit de multiples immigrations. La balance entre ces deux types 
de processus est susceptible d’être influencée par de nombreux facteurs, l’un d’entre eux étant le 
contexte géographique de l’assemblage. Lorsque la distance entre la source de colonisateurs 
potentiels et l’endroit où s’assemble la communauté est grande par rapport aux capacités de 
dispersion des organismes, les évènements d’immigration peuvent être plus rares. Dans un tel 
contexte, on s’attend donc à ce que les communautés locales comprennent une fraction importante 
d’espèces issues d’évènements de diversification ayant eu lieu localement (Emerson & Gillespie 
2008; Rosindell & Phillimore 2011). A l’inverse, lorsque la distance entre la source de colonisateurs 
potentiels et l’endroit où s’assemble la communauté est courte par rapport aux capacités de 
dispersion des organismes, les évènements d’immigration peuvent être plus fréquents. Dans ce cas, 
on s’attend à ce que les communautés locales comprennent une fraction importante d’espèces 
issues de colonisations multiples (Emerson & Gillespie 2008).  
Bien que séduisante, ces hypothèses n’ont pas encore été véritablement testées de manière 
empirique, probablement en raison de la difficulté à trouver un modèle d’étude regroupant toutes 
les caractéristiques nécessaires à leur mise à l’épreuve : une lignée ayant une distribution 
suffisamment large pour avoir colonisé des archipels éloignés et qui s’est diversifiée dans certains 
d’entre eux. Les Tetragnatha (Araneae: Tetragnathidae) de l’archipel d’Hawai’i et des Mascareignes 
semblent remplir ces conditions. En effet, les archipels d’Hawai’i et des Mascareignes présentent des 




Tetragnatha. Cependant, il existe une grande différence de contexte géographique entre ces deux 
archipels : les Mascareignes sont situées à proximité de la source de colonisateurs la plus proche 
(Madagascar, environ 725km) alors qu’Hawai’i est bien plus isolé (4000km des côtes les plus 
proches). Des travaux antérieurs montrent que Tetragnatha s’est massivement diversifié in situ à 
Hawai’i (Blackledge & Gillespie 2004; Gillespie 2004). En revanche, l’origine et la diversité des 
Tetragnatha des Mascareignes étaient inconnus lorsque j’ai démarré le présent travail.  
Ce chapitre comprend un manuscrit d’article, dans lequel nous présentons une analyse 
phylogénétique qui suggère qu’il n’existe que trois espèces de Tetragnatha dans les Mascareignes et 
que ces trois espèces proviennent de trois évènements indépendants de colonisation qui n’ont pas 
été suivis par un épisode de diversification in situ. Cette situation est très différente de celle 
observée à Hawai’i où de un à trois évènements indépendants d’immigration ont eu lieu, suivis d’une 
à deux diversifications in situ massives qui ont engendré un total de 30 espèces différentes sur 
l’archipel. Plusieurs facteurs semblent pouvoir expliquer l’absence de diversification in situ chez les 
Tetragnatha des Mascareignes, malgré des caractéristiques intrinsèques favorables (puisqu’elles ont 
pu se diversifier à Hawai’i) et une complexité en habitats similaires entre les deux archipels. Les  
données présentées dans ce manuscrit suggèrent que des flux d’individus entre les populations des 
Mascareignes et celles de Madagascar existent encore et que ces flux sont suffisamment forts pour 
empêcher une différenciation génétique profonde des populations occupant ces deux zones 
géographiques. Cette contrainte sur le processus de divergence pourrait limiter la probabilité de 





Manuscrit n°2 : Community assembly on islands: geographic 1 
isolation and the relative roles of colonization and diversification 2 
processes. Casquet J., Gillespie R. & Thébaud C., In Prep. 3 
 4 
Introduction 5 
The nature of mechanisms underlying the assembly of communities has been for decades an 6 
intriguing problem that has stimulated much theoretical and empirical work (Strong et al. 1984; 7 
Diamond & Case 1986; Ricklefs 1987; Ricklefs & Schluter 1993; Hubbell 2001). Yet today, this issue 8 
remains one of the most debated issues in ecology (Cavender-Bares et al. 2009). To obtain a better 9 
understanding of community assembly, a key question that ecologists are now addressing is where 10 
do species composing an ecological community come from in the first place. Phylogenetically 11 
informed studies suggest that a substantial fraction of a regional species pool may be composed of 12 
species that evolved in situ through diversification events driven by adaptive or nonadaptive 13 
processes (Losos 2004; Grant & Grant 2008; Seehausen 2006; Baldwin 2007). This is in contrast with 14 
the more classical opinion that communities are assembled by "ecological fitting" (Jabot et al. 2008; 15 
Lebrija-Trejos et al. 2010), i.e. new members that evolved elsewhere fit themselves into existing 16 
communities without adaptive shifts, like "asymmetrical pegs in square holes" (Janzen 1985). 17 
Therefore, if we are to understand community assembly and determine if and when communities are 18 
primarily assembled through in situ evolution or through dispersal, we must examine the influence of 19 
historical and geographical phenomena on the buildup of regional and local species assemblages. 20 
In insular environments, it is often postulated that when the place where the assembly occurs (i.e. an 21 
island) is close to the potential source of colonizers (i.e. the mainland), immigration events will have 22 
a preponderant role in community buildup because of the high immigration rate between mainland 23 




likely to be assembled through local diversification events (Emerson & Gillespie 2008). Thus, the 25 
relative importance of immigration and speciation in the buildup of species assemblages on islands 26 
should be a function of the isolation of these islands from a species source pool, all else being equal. 27 
Although this verbal model is appealing and found recent support through a modeling approach 28 
(Rosindell & Phillimore 2011), more data are still needed to confirm this hypothesis. In particular, it 29 
seems critical to examine such “lineage effects” (sensu Losos 1996) by investigating particular 30 
lineages occurring on multiple island systems / archipelagoes that differ by their geographical 31 
context and where the colonist lineages had potentially enough time to radiate. 32 
We are addressing these issues using Tetragnatha (Araneae: Tetragnathidae) spiders from the 33 
antipodean archipelagoes of Hawai’i (Pacific Ocean) and the Mascarenes (Indian Ocean).  Both island 34 
systems provide ideal ‘replicates’ for comparing processes leading to community assembly ; they are 35 
of recent volcanic origin and their islands show a comparable succession of islands with similar 36 
elevation, age and ecological characteristics (Duncan 2009; Price 2009; Sherrod 2009; Thébaud et al. 37 
2009). They differ however in several important aspects; the Mascarenes are much closer to the first 38 
potential source of colonists (Madagascar, 725km) than Hawai’i (North America, 4000km). 39 
Tetragnatha communities have been studied extensively in Hawai’i, where it was found that the 29 40 
Tetragnatha species originated through in situ diversification with no more than two local adaptive 41 
radiations, one leading to a “web spinning” clade (Blackledge & Gillespie 2004) and the other one to 42 
a “spiny leg” clade (Gillespie 2004). Since Hawai’i is very remote, these observations fit theoretical 43 
expectations about how the geographical context may affect local community assembly. In contrast, 44 
we know virtually nothing about the Mascarene Tetragnatha community. Three Tetragnatha species 45 
were reported from this archipelago: T. protensa (Maillard 1862; Vinson 1863; Butler 1879; 46 
Walckenaer 1837), T. nero (Butler 1879) and T. nitens (Ledoux & Hallé 1995) but most data come 47 
from a handful of old specimen collections and is hardly sufficient to draw any generality about the 48 
assemblage of species. Furthermore, appropriate phylogenetic information is entirely lacking for this 49 




To determine the importance of geographical isolation on immigration and within-archipelago or 51 
within-island speciation, we use neutral mitochondrial variation to generate a worldwide 52 
phylogenetic hypothesis of Tetragnatha using an extensive sample of Mascarene individuals. We 53 
addressed three main issues. First, we determine the number of species occurring in the Mascarenes 54 
using both ecological and phylogenetic data. Second, we establish how many immigration events 55 
may have led to the Mascarene species assemblage. Third, we consider the consequences of these 56 
inferred parameters to discuss the potential role of isolation on community assembly in insular 57 
environments.  58 
Material & Methods 59 
Sampling 60 
A total of 151 Tetragnatha specimens were sampled from as many different locations as possible 61 
throughout all three islands of the Mascarenes (Réunion, Mauritius, Rodrigues) in 2009 and 2010. 62 
Specimens were preserved in 90% ethanol and stored at 4°C prior to DNA extraction. For each 63 
specimen, we obtained the following information directly in the field: description of the collection 64 
site (stream, pond, swamp, no water around), behavioral information (web-spinner, no web). We 65 
also obtained six additional specimens from Réunion (leg B. Warren) and three from a nearby 66 
archipelago, the Comoros (leg S. Couteyen), plus 17 specimens from the California Academy of 67 
Sciences; these specimens were collected in Madagascar (11 samples) and other locations such as 68 
Indonesia (4 samples), Australia (1 samples) and New Zealand (1 samples). These specimens were 69 
chosen through the California Academy of Sciences collection to maximize the number of collection 70 
sites and the morphological disparity per locality. A detailed list of the collection sites with precise 71 
geographical location for all the specimens included in this study is presented in Appendix 1 72 





DNA extraction, amplification and sequencing 75 
DNA extracts of these 177 specimens were made using either the classic spin column QIAGEN 76 
procedure or the recent Chelex protocol developed by Casquet et al. (2012). A ~700 base pair 77 
fragment of the mitochondrial cytochrome C oxidase subunit I (COI) gene was amplified using a 78 
modified version of the standard protocol (Casquet et al. 2012). PCR products were purified and 79 
sequenced in both directions at the CNS Genoscope (www.genoscope.cns.fr) or the University of 80 
Berkeley DNA sequencing facilities (http://mcb.berkeley.edu/barker/dnaseq). DNA sequences were 81 
checked visually using Geneious v5.6 (Drummond et al. 2012). These 177 sequences were deposited 82 
in Genbank (accession number X – X). 83 
Clusters delimitation with GMYC 84 
To determine the number of putative Mascarene species, we used a GMYC approach (Pons et al. 85 
2006) that is known to perform well when using single-locus genetic data to split a group of 86 
individuals in a set of putative species (Fontaneto et al. 2009; Monaghan et al. 2009) even when the 87 
migration rate varies (Papadopoulou et al. 2008) and when the sampling scheme is incomplete 88 
(Papadopoulou et al. 2009). This method uses as an input an ultrametric single-locus tree and detects 89 
along this tree if and where there is a switch between a coalescent and a speciation branching 90 
pattern. Then it defines a number of clusters that are likely to be species given that within each 91 
cluster the coalescent pattern is more likely than the speciation pattern, and that between each 92 
cluster, the speciation pattern is more likely than the coalescent one. To build each input tree, we 93 
aligned the 157 COI sequences from the Mascarene archipelago with a Pachygnatha dorothea 94 
sequence from the BOLD database (Ratnasingham & Hebert 2007) using the online MAFFT v6 95 
program (Katoh et al. 2002). We chose Pachygnatha since it was shown to be sister-group to 96 
Tetragnatha (Álvarez-Padilla et al. 2009). Then we constructed two ultrametric trees with BEAST 97 




tree prior and the other one assuming a pure speciation (Yule) tree prior. GMYC uses a coalescent 99 
process as the null model to explain branching pattern and aims to detect the shift between this 100 
process and a Yule one (Pons et al. 2006), then reconstructing both trees and comparing the number 101 
of clusters between them is a good way to make sure that the number of clusters we detect is a good 102 
estimate and not an artifact of the reconstruction method used for the input tree. Prior to analysis, 103 
we removed the duplicate haplotypes from our dataset. For each input tree (pure coalescent, pure 104 
Yule), we used 2 separate runs that were performed in BEAST v1.6.1 (Drummond & Rambaut 2007) 105 
with 20 million generations each. The corrected Akaike Information Criterion in MrModelTest v2.3 106 
(Nylander 2004) was used to choose the best-fitting evolutionary model for our data (HKY + G). Log 107 
files were analyzed with Tracer v1.4 (Rambaut & Drummond 2007), to assess convergence and 108 
confirm that the combined effective sample sizes for all parameters were larger than 100, in order to 109 
ensure that the MCMC chain had run long enough to get a valid estimate of the parameters 110 
(Drummond et al. 2007). For each run, we also used Tracer v1.4 to graphically assess what the 111 
optimal burn-in percentage was. All resulting trees were then combined with LogCombiner v1.6.1, 112 
with the previously assessed burn-in (5%). We used all these trees to build a maximum credibility 113 
tree with a posterior probability of 0.5 and keeping target node height with TreeAnnotator v1.6.1. 114 
Both pure coalescent and pure speciation ultrametric trees were then open in R v2.13.1 (R 115 
Development Core Team 2011) to perform the GMYC analysis, described above and available 116 
through the gmyc function within the SPLITS package for R (http://r-forge.r-117 
project.org/projects/splits/). This function gave us a probable number of clusters for each tree input. 118 
Then we tested whether the assignation to a cluster (A, B or C) of Mascarene Tetragnatha varies 119 
independently from its habitat (stream, pond, swamp, and no water around) or its behavior (web-120 




Phylogenetic reconstruction 122 
To establish how many immigration events may have led to the Mascarene species assemblage, we 123 
performed a phylogenetic analysis using only one Mascarene COI sequence per cluster (i.e. putative 124 
species) as determined through the GMYC analysis, aligned with 18 Tetragnathidae outgroups from 125 
the BOLD database (Ratnasingham & Hebert 2007), 54 Tetragnatha sequences from the BOLD 126 
database, 19 Tetragnatha sequences from the Genbank database (Benson et al. 2005), 14 127 
unpublished Tetragnatha sequences from the ESSIG Museum of Entomology and 10 Tetragnatha 128 
sequences from the California Academy of Sciences samples using the online MAFFT v6 program 129 
(Katoh et al. 2002). We had a total of 82 Tetragnatha sequences and 18 outgroup sequences in our 130 
study. This number might seem small compared to the total number of sequences available in 131 
databases but we wanted to keep only one individual per species, to have a reliable estimation of the 132 
branches lengths along the tree. The 82 Tetragnatha sequences included one sequence from each of 133 
the 29 species described from Hawai’i, plus a sequence from an undescribed Hawaiian species. 134 
We applied to this alignment the same procedure that the one described above, except for two 135 
aspects: we used a Birth-Death tree prior since this dataset is postulated to contain only one 136 
individual per species (no coalescent process) and we calibrated this phylogeny with seven 137 
calibration points, two of them being fossil calibration points (Tetragnathinae fossil, 22.8-34Mya, 138 
Scudder 1891) and five of them being geological calibration points (node below a clade that is 139 
endemic of a given Hawai’i island which age is known).  140 
Haplotype network 141 
To assess whether some evidence of individuals flow do or do not exist between Mascarene 142 
Tetragnatha and populations from their closer potential source of colonizers (i.e. Madagascar), we 143 
looked for species that were present both in Madagascar and the Mascarene archipelago, based on 144 
the literature and our clustering analysis. A median-joining haplotype network was reconstructed 145 




sp.A CO1 sequences from Madagascar, 90 sp.A from Réunion, 13 sp.A from Mauritius, two sp.A from 147 
Rodrigues as well as three sp.A sequences from the Comoros. 148 
Results 149 
The GMYC clustering analysis showed that three well supported genetic clusters are found in the 150 
Mascarenes (Figure 1), irrespective of the input tree. The assignation to a cluster (A, B, C) of an 151 
individual does not vary independently from its habitat (χ²= 160.3, df = 6, p <0.001) or its behavior 152 
(χ²= 69.1, df = 2, p <0.001): three quarters of Tetragnatha belonging to cluster A were sampled on a 153 
web above open water, 84% of Tetragnatha belonging to cluster B were sampled in the vegetation 154 
above open water and every Tetragnatha belonging to cluster C was sampled in the vegetation of 155 
wet habitats away from open water (Table 1). These two facts suggests that these three clusters 156 
should represent three distinct species, with species A found on the three islands of the archipelago, 157 
species B on both Réunion and Mauritius, and species C on Réunion only.  158 
The phylogenetic analysis indicated that Mascarene Tetragnatha are scattered along the tree. 159 
Species A is included within the Tetragnatha nitens paraphyletic species group, species B is a sister 160 
species of Tetragnatha mandibulata and species C is at the end of a long branch. Conversely, Hawai’i 161 
Tetragnatha are grouped within two radiations, plus one singleton, Tetragnatha hawaiensis (Figure 162 
2). The Mascarene sp.A show some within-species structure but this structure does not seem to 163 
correlate with geography (Figure 3). Notably, the Madagascar and Comoros sp.A samples included in 164 




Table 1. Number of individuals per cluster identified through GMYC a. per island (Réunion; Mauritius; Rodrigues) b. per 166 
ecology (closeby a stream; a pond; a swamp; no water) c. per behaviour (web spinner; no web). The assignation of an 167 
individual to a cluster does not vary independently from its habitat (χ²= 160.3, df = 6, p <0.001) or its behaviour (χ²= 69.1, df 168 
= 2, p <0.001) 169 
 170 
 171 
Figure 1. Fit of the GMYC model to the Yule (top) and Coalescent Logistic (bottom) ultrametric trees. On the left are lineage-172 
through-time plots for each reconstruction method, the red line being the most probable threshold between a pure Yule 173 
and a pure coalescent process; in the middle is the single-threshold likelihood solutions to the GMYC model, the upper 174 
point being the position of most likely threshold, on the right are phylogenetic trees for each reconstruction method. A, B 175 
and C stands for the three putative species (monophyletic clusters after the threshold) identified with the GMYC model. 176 
A 119 103 (87%) 14 (12%) 2 (2%) 91 (77%) 17 (14%) 10 (8%) 1 (1%) 91 (76.5%) 28 (23.5%)
B 31 23 (74%) 8 (26%) 0 (0%) 3 (9.7%) 23 (74%) 4 (13%) 1 (3%) 0 (0%) 31 (100%)
C 7 7 (100%) 0 (0%) 0 (0%) 0 (0%) 0 (0%) 1 (14%) 7 (86%) 0 (0%) 7 (100%)
Species N
No WebWebNo waterSwampPond
a. Island b. Ecology c. Behaviour
StreamRodriguesMauritiusRéunion
Yule 
P < 0.001 
Coalescent 





Figure 2. Calibrated phylogeny of the genus Tetragnatha. Stars indicate fossil calibrations; triangles indicate geological 178 
calibrations (see Methods for more details). Node bars are age estimates. Grey circles indicate Mascarene species (Sp. A, 179 
Sp. B, Sp. C), black circles indicate Hawaiian species (Tetragnatha hawaiensis), black bars + circles indicate Hawaiian 180 
radiations (“Orb-weavers clade”, “Spiny-leg clade”). For visualization porpoises, we only included the posterior probabilities 181 
(numbers close by nodes) and the tips labels that are relevant to our analysis; the complete phylogeny is to be found as a 182 
supplementary material (Figure S1) 183 
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Figure 3. Median-Joining haplotype network on sp.A from Madagascar, the Mascarene archipelago (Réunion, Mauritius, 186 
Rodrigues) and the Comoros. Branch lengths are proportional to the number of changes between haplotypes; circles are 187 
proportional to the number of individuals per haplotype. Each point is a mutated position.  188 
Discussion 189 
The number of Tetragnatha species in the Mascarenes.  190 
The GMYC clustering analysis showed that three well-supported genetic clusters can be found in the 191 
Mascarenes (Figure 1) and that these clusters correlate with ecological differences among samples 192 
(Table 1). This indicates that they are likely to correspond to three distinct species, hereafter named 193 











































Ledoux & Hallé 1995) and is present on the three Mascarene islands where it shows a typical T. 195 
nitens behavior by spinning a web above water streams (Table 1). Species B appears to be closely 196 
related to T. mandibulata (Figure 2) and is found on Réunion and Mauritius, the only islands in the 197 
Mascarenes where its typical habitat (ponds, lakes) can be found. It does not spin a web, at least 198 
during the day (Table 1) and then does not correspond to either T. protensa (Maillard 1862; Vinson 199 
1863; Butler 1879; Walckenaer 1837) or T. nero (Butler 1879) that were previously cited from these 200 
islands. Species C is restricted to Réunion, the only island of the archipelago with a significant area of 201 
its preferred habitat (cloudy forest, swamps). It does not seem to spin a web, at least during the day 202 
and does not necessarily lives close to open water (Table 1). This ecology is rather unique among 203 
Tetragnatha species, which are supposed to be web spinners and strongly linked to open water. The 204 
only other known examples of Tetragnatha species with this ecology belong to the Hawaiian “spiny-205 
leg” Tetragnatha (Gillespie 2004).  206 
The two Tetragnatha specimens that we collected on Rodrigues clearly belong to the Mascarene 207 
Tetragnatha nitens (species A), and we were unable to find Tetragnatha nero, a possible endemic to 208 
the island. (Butler 1879). However, in the original description of T. nero, Butler (1879) indicated that 209 
“it lies with legs extended on a single thread placed over or near streams”, i.e. a typical T. nitens 210 
behavior. Given that the morphological description also corresponds closely to T. nitens, it seems 211 
likely that T. nero is an invalid name that has to be synonymised with T. nitens. T. protensa was also 212 
not recorded in our study, despite the fact that several authors mentioned it in their Mascarene 213 
species lists (Vinson 1863; Maillard 1862; Butler 1879; Walckenaer 1837). However, none of these 214 
authors ever mentioned T. nitens, which is the most abundant species in the Mascarenes. Moreover, 215 
their description of Mascarene T. protensa behavior closely matches T. nitens behavior (Maillard 216 
1862; Vinson 1863), suggesting that T. protensa was previously mistaken with T. nitens and was 217 




Therefore, while the Mascarene and Hawai’i archipelagoes are very similar in age and ecological 219 
characteristics, they harbor very different numbers of Tetragnatha species: three species in the 220 
Mascarene archipelago (this study) versus 30 species in Hawai’i archipelago (29 according to 221 
Blackledge & Gillespie 2004; Gillespie 2004; Platnick 2011 plus one undescribed species, this study). 222 
The lack of evolutionary diversification in the Mascarene Tetragnatha.  223 
Phylogenetic reconstruction recovered three independent lineages of Tetragnatha in the 224 
Mascarenes. Given the estimate of a total of three species in the archipelago, our results show that 225 
the Mascarene species originated from three independent colonization events that were not 226 
followed by subsequent evolutionary radiation. This is a strikingly different pattern from the one that 227 
has been reconstructed in Hawai’i, since Hawaiian Tetragnatha likely originated from no more than 228 
three independent colonization events (Gillespie et al. 1994, Figure 2), two of which underwent 229 
major evolutionary radiations, leading either to the “web spinners” (Gillespie et al. 1994; Blackledge 230 
& Gillespie 2004) or to the “spiny leg” lineages (Gillespie et al. 1994; Gillespie 2004). Several factors 231 
could explain why some lineages undergo evolutionary diversifications (in this study, Hawaiian 232 
Tetragnatha) whereas some others do not (in this study, Mascarene Tetragnatha).  233 
The first factor is intrinsic differences between lineages in the propensity to diversify (Glor 2010; 234 
Losos 2010). Some lineages could be more prone to diversification because of a higher “evolvability” 235 
(sensu Wagner & Altenberg 1996; see Lovette et al. 2002; Arbogast et al. 2006; Seehausen 2006; 236 
Ricklefs & Renner 2012) or of a key innovation (Hodges & M. L. Arnold 1995; Bond & Opell 1998; 237 
Blackledge et al. 2002; Ree 2005; Glor 2010; Kramer & Hodges 2010). In our model system, it is 238 
unlikely that differences in intrinsic characteristics between Hawaiian and Mascarene Tetragnatha 239 
played a role. Tetragnatha from both archipelagoes belong to the same genus, so they are closely 240 
related lineages. There is no indication that they differ by any major trait that could explain 241 




The second factor is time (Losos & Ricklefs 2009): if colonization was much more recent in the 243 
Mascarenes, then colonizing lineages might just not have the time to accumulate new lineages 244 
through evolutionary diversification, which is process that takes time (Gavrilets & Vose 2005; 245 
Emerson & Gillespie 2008; Losos & Ricklefs 2009; Moen et al. 2009). In Hawai’i, two radiations took 246 
place in less than 6Myrs (Blackledge & Gillespie 2004; Gillespie 2004), some speciation events (e.g. 247 
split between T. kukuhaa & T. obscura) even took place on the younger island of the archipelago, 248 
which is no older than 0.6Myrs (Sherrod 2009). The three islands of the Mascarene archipelago are 249 
more 2Myrs old or older (Duncan 2009), then time is unlikely to have been a limiting factor in 250 
Mascarene Tetragnatha diversification. 251 
The third factor is space: speciation has a spatial scale, hence there should be a minimum area for 252 
speciation to happen (Diamond 1977; Losos 1996; Lomolino 2000; Losos & Schluter 2000; Gavrilets & 253 
Vose 2005; Losos & Parent 2009; Kisel & Barraclough 2010; Rosindell & Phillimore 2011). In Hawai’i, 254 
Tetragnatha diversification happened within the islands of Kaua’i (1,456 km2) O’ahu (1,545 km2) and 255 
Maui (1,883 km2), among others. Then these areas might be sufficient for speciation to happen in 256 
this genus. The Mascarene islands of Réunion and Mauritius are larger than this area (2,512 km2and 257 
2,040 km2 respectively) so space is unlikely to explain why Mascarene Tetragnatha did not diversify. 258 
The fourth factor is ecological opportunity, which groups together habitat complexity and niche pre-259 
emption. The probability of evolutionary diversification increases with habitat complexity (Doebeli & 260 
Dieckmann 2003; Losos & Parent 2009). Habitat complexity is high in Hawai’i (Pratt & Gon III 1998; 261 
Price 2009), as well as in the Mascarenes (Strasberg et al. 2005; Thébaud et al. 2009) and there are 262 
some Mascarene examples of extensive local diversification of various groups of plants (e.g. Renner 263 
et al. 2010; Malcomber 2002), reptiles (e.g. Austin & Arnold 2001; Rocha et al. 2010), birds (e.g. 264 
Warren et al. 2006), insects (e.g. Motala et al. 2007) and even spiders (e.g. Kuntner & Agnarsson 265 
2011). Therefore, we can suppose that habitat complexity was not a limiting factor to the Mascarene 266 




Tetragnatha did not diversify in the Mascarenes: the filling-in of ecological niches by early colonists 268 
can prevent subsequent colonizing lineages from evolutionary diversification (Fukami et al. 2007; 269 
Vanderpoorten et al. 2008; Glor 2010; Losos 2010). We do not think that this process have played a 270 
major role in the lack of evolutionary diversification in the Mascarene Tetragnatha. Tetragnatha are 271 
excellent colonizers among spiders: in tropical experimental biogeogeography studies, “Tetragnatha 272 
[…] colonized most of the islands and usually persisted for at least several months” (Simberloff & 273 
Wilson 1969; J. S. Edwards & Thornton 2001) no matter the island size (Simberloff 1976) so they are 274 
likely to be part of the early colonizers. Moreover, Tetragnatha ability to undergo fine niche 275 
partitioning and convergent evolution within Hawai’i (Blackledge & Gillespie 2004; Gillespie 2004) in 276 
no more than 7Myrs (this study, Figure 2) suggest that this lineages might be able to avoid niche pre-277 
emption when present by diversification into small niches. Though we cannot completely eliminate 278 
the possibility that niche pre-emption by early colonists happened in the Mascarenes, the fact that 279 
Tetragnatha seems to be excellent colonizers among spiders and that they are able to quickly 280 
diversify in highly diversified niches led to the assumption that niche pre-emption by early colonizers 281 
is unlikely to be what prevented Mascarene Tetragnatha from evolutionary diversification. 282 
The fifth factor is the persistence (or the interruption) of flows of individuals between the source of 283 
colonizers (e.g. the mainland) and their target (e.g. the island). When dispersal is high, it might 284 
prevent divergence between the mainland and the island: by shuffling the gene pool, flow of 285 
individuals indefinitely delays anagenesis by preventing splits between populations (Gavrilets & Vose 286 
2005; Kisel & Barraclough 2010; Losos & Ricklefs 2009). A low dispersal between the mainland and 287 
the island is then the first requirement for allopatric speciation (Ricklefs & Bermingham 2007), which 288 
is itself the first step towards cladogenesis on an island (Ricklefs & Bermingham 2007; Rosindell & 289 
Phillimore 2011). In other words, anagenesis must come before cladogenesis. Our results suggest 290 
that the persistence of flows of individuals between the source of colonizers (Madagascar) and the 291 
archipelago may explain why Mascarene Tetragnatha did not diversify. Hawai’i is very remote and 292 




Then the allopatric speciation step, which precedes diversification, probably happened quickly. In 294 
spite of being remote, the Mascarenes are much less isolated than Hawai’i. Patterns of divergence 295 
suggest that, at least in species A, there is continuing high levels of movement between source areas 296 
and the Mascarenes, and among islands within the archipelago (Figure 3): some haplotypes are 297 
shared between the three islands of the archipelago, the source of colonizers (Madagascar) and a 298 
nearby archipelago (Comoros). This high level of movement might have prevented divergence from 299 
mainland populations, and then delayed diversification, which could only happen once the first 300 
‘classical’ step of allopatric speciation has been met. 301 
Intrinsic characteristics of lineages, time, space, and ecological opportunity play a key role in 302 
promoting or preventing evolutionary diversification on islands. These factors are often invoked in 303 
hypotheses about the presence or the lack of diversification in some insular lineages. However, any 304 
island or archipelago lies in a given geographic context. By promoting or preventing exchanges of 305 
individuals between the mainland and the island, the geographic context can increase or decrease 306 
the time to allopatric speciation, sometimes preventing evolutionary diversification to occur despite 307 
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CHAPITRE 3 :  EDIFICATION DES COMMUNAUTES ECOLOGIQUES 
AU SEIN D’UN ARCHIPEL ET INTERACTION ENTRE FACTEURS 
GEOGRAPHIQUES ET ECOLOGIQUES 
Les archipels volcaniques sont des systèmes modèles particulièrement intéressants pour tester des 
hypothèses sur l’assemblage des communautés écologiques à partir d’un pool régional d’espèces 
connues dans un contexte géographique et écologique variable. En effet, les îles d’un même archipel 
volcaniques ont généralement émergé à la suite du déplacement d’une plaque océanique au-dessus 
d’un point chaud. Ces îles présentent donc généralement une succession d’âges connus. L’âge d’une 
île est généralement directement relié à sa topographie, elle-même reliée à sa diversité en habitats. 
C’est exactement ce qui s’observe dans l’archipel des Mascareignes : l’île de la Réunion est la plus 
jeune, mais aussi la plus grande, la plus complexe d’un point de vue topographique (Duncan, 2009) et 
la plus riche en habitats (Strasberg et al. 2005). A l’inverse, l’île Rodrigues, plus âgée, est beaucoup 
plus petite et moins complexe topographiquement ; c’est aussi la plus pauvre en terme de diversité 
en habitats écologiques terrestres (Thébaud et al. 2009). L’île Maurice occupe une position 
intermédiaire. L’assemblage des communautés écologiques dans un archipel d’origine volcanique 
semble donc pouvoir varier d’une île à l’autre en raison des interactions possibles entre facteurs 
écologiques et géographiques (Whittaker & Fernández-Palacios 2007). 
Cela pourrait être particulièrement vrai dans le cas des systèmes hôtes-parasites. En effet, la 
présence d’un parasite à un endroit donné va dépendre à la fois du contexte géographique et 
écologique général mais aussi de la présence de son hôte. De plus, l’hôte étant lui-même l’habitat, il 
s’avère facile de mesurer les caractéristiques (taille, qualité, etc.) de l’habitat du parasite. Nous avons 
donc choisi de nous concentrer sur un modèle aux caractéristiques particulièrement intéressantes : 




Mascareignes. Ces araignées sont majoritairement kleptoparasites, ne tissent pas de toiles mais 
vivent, se nourrissent et se reproduisent sur des toiles d’araignées hôtes, appartenant à des espèces 
de plus grande taille (Whitehouse et al. 2002). Les Argyrodinae qui habitent une toile forment ainsi 
une communauté écologique vivant sur un habitat nettement délimité dans l’espace et aux 
caractéristiques relativement faciles à déterminer (Agnarsson 2003). 
Le premier manuscrit de ce chapitre vise à tester l’impact du contexte géographique (effet régional) 
et écologique (identité de l’hôte, taille de la toile) sur la probabilité d’observer une communauté 
d’Argyrodinae et  le nombre d’individus dans cette communauté écologique. Il révèle le caractère 
non aléatoire de la présence d’une communauté d’Argyrodinae sur une toile donnée : les 
Argyrodinae ne sont présentes que sur les toiles d’espèces qui ne détruisent pas leur toile tous les 
jours. La durabilité de l’habitat est donc un  critère clé dans la présence d’une communauté 
écologique. Mes analyses montrent également la grande complexité des assemblages de 
communautés écologiques : la probabilité d’observer une communauté  d’Argyrodinae ainsi que le 
nombre d’individus dans cette communauté dépend à la fois de la région (île) et de l’espèce hôte 
(notamment de la structure de sa toile), ces deux facteurs agissant étant en interaction. Enfin, la 
probabilité d’observer une communauté d’Argyrodinae ainsi que le nombre d’individus dans cette 
communauté sont aussi très variables, même sur les toiles d’une espèce donnée dans une île 
donnée : ils augmentent notamment selon la taille de la toile hôte. Le premier manuscrit montre 
donc que les facteurs régissant la présence et l’abondance des individus au sein d’une communauté 
d’Argyrodinae sont nombreux et interagissent de manière plutôt complexe.  
Le deuxième manuscrit aborde ces mêmes questions mais en prenant en compte cette fois l’identité 
des espèces en présence dans les communautés d’Argyrodinae. Tout d’abord, il vise à déterminer le 
nombre d’espèces en présence et à les identifier de manière fiable, individus immatures inclus. En 
effet, dans ces communautés, les immatures peuvent représenter des abondances importantes mais 




permettant leur identification. En couplant d’une part données morphologiques et génétiques et 
d’autre part des approches de DNA barcoding et de GMYC, je montre d’abord que le nombre 
d’espèces rencontrées dans l’archipel des Mascareignes est de 7 à 8 et qu’il est possible de 
déterminer à l’espèce la quasi-totalité des individus, immatures inclus. Je montre ensuite que le 
nombre d’espèces dans les communautés écologiques d’Argyrodinae ainsi que la diversité observée 
dans ces communautés dépend fortement du contexte géographique : richesse comme diversité sont 




Manuscrit n°3 : Determinants of habitat patch occupancy and 1 
abundance in kleptoparasitic spider metacommunities. Casquet J. & 2 
Thébaud C., In Prep 3 
Introduction 4 
The extent to which local and regional processes can explain the patterns of species distribution and 5 
abundance has been an important question in ecology and evolution (e.g. Cornell & Lawton, 1992; 6 
Ricklefs, 1987; Ricklefs & Schluter, 1993; Rosenzweig, 1995). Metacommunity theory now provides a 7 
useful framework for understanding how both local interactions and regional processes can influence 8 
a set of local communities that are linked by dispersal of multiple potentially interacting species 9 
(Wilson 1992; Mouquet & Loreau 2002; Holyoak et al. 2005). 10 
 Leibold et al. (2004) identified four types of spatial community dynamics to describe 11 
metacommunities: those resulting from spatial dynamics dominated by local extinction and 12 
colonization when all habitat patches are identical (patch dynamics paradigm), from spatial niche 13 
separation in systems where habitat patches are heterogeneous (species sorting paradigm), from 14 
source-sink dynamics with spillover effects from habitat patches where  species are good 15 
competitors into habitat patches where they are bad competitors (mass effects paradigm), and from 16 
random patterns of compositional changes in space and through time (neutral paradigm). The 17 
importance of variation (or lack of) in environmental conditions across habitat patches and of the 18 
colonization process is obvious when investigating these different paradigms; however, most 19 
observed dynamics in both experimental and observational studies do not fit the predictions of any 20 
single paradigm (Logue et al. 2011), this suggesting the need to extend the metacommunity 21 




metacommunity and biogeography dynamics affect the distribution of species (M. A. Leibold et al. 23 
2010).  24 
The present paper documents two key parameters of metacommunity dynamics, i.e. habitat patch 25 
occupancy and abundance, in communities of kleptoparasitic spiders. Kleptoparasitic spiders are 26 
potentially useful to study metacommunity dynamics since they often form multispecies 27 
assemblages living in other spider’s webs where they typically steal food from their host (M. H. 28 
Robinson & B. Robinson 1973; Vollrath 1976; Smith Trail 1980; Sierwald & Fenzl 1999; Miyashita 29 
2001; Miyashita 2002; Kerr & Quenga 2004). We chose Argyrodinae (Theridiidae) spiders as our 30 
model system because their biology is relatively well-understood (Whitehouse et al. 2002) and it has 31 
already been suggested that the group is well-suited to investigations on species’ distribution ecology 32 
(Agnarsson 2011). Many species in this group have a large distribution range, and all are completely 33 
dependent on their host webs for feeding and reproducing (Whitehouse et al. 2002). Thus, the host 34 
webs can be viewed as habitat patches or “islands”, embedded in a large matrix of unfavorable 35 
habitats (Whitehouse et al. 2002; Agnarsson 2003; Agnarsson 2011), and that experience similar 36 
dynamics of colonization and extinction as more classical habitat patches (Blackledge et al. 2011). It 37 
has been suggested that within a web Argyrodinae spiders may compete for the same resources 38 
(food and possibly space), but few data are currently available on the nature and magnitude of the 39 
mechanisms involved (Vollrath 1976; Whitehouse 1997). In addition, habitat patches are mostly 40 
linked through aerial dispersal unless host webs are spatially clustered (Bonte et al. 2004; Agnarsson 41 
2011). Argyrodinae spiders also colonize a variety of web-types and hosts, but the extent to which 42 
this may influence their distribution and abundance remains poorly documented, even though  each 43 
web structure could have different performance in terms of catching preys that will be consumed by 44 
Argyrodinae spiders (Zschokke et al. 2006).  Furthermore, host identity may also affect the patterns 45 
of occupancy and abundance since it was recently shown that hosts vary in terms of their tolerance 46 




Of the four paradigms on processes driving metacommunity dynamics, two imply that there are no 48 
differences between patches (patch dynamics paradigm; neutral paradigm) and two that differences 49 
exist and are important (species sorting paradigm; mass effects paradigm). Thus, it seems that a 50 
crucial step in understanding the mechanisms that underlie the patterns of Argyrodinae distribution 51 
and abundance is to determine whether these patterns are influenced by habitat patch 52 
characteristics. Here, we explore the effect of certain combinations of habitat patch characteristics  53 
(host identity, size, structure, quality, persistence) for Argyrodinae communities in the Mascarene 54 
Archipelago (southwestern Indian Ocean). Since we obtained data from three different islands and 55 
from as many localities as possible within each island, we also examine whether these characteristics 56 
vary or not across local and regional scales. We found that Argyrodinae are found only on habitat 57 
patches (host webs) with a high temporal persistence, that their presence on a web appear to 58 
depend upon patch quality, structure and size and, and that the geographic context influence both 59 
Argyrodinae occupancy and abundance. Thus, Argyrodinae metacommunities appear to fit the 60 
predictions of either the species sorting or the mass effects paradigms, less so the predictions of the 61 
patch dynamics and neutral paradigm.  62 
Material & Methods 63 
Study area and field sampling 64 
We conducted a field survey of spider webs in the Mascarene archipelago in April and May 2009 and 65 
April 2010. The Mascarene archipelago is located in the southwestern Indian Ocean. It is composed 66 
of three main volcanic islands: Réunion, Mauritius and Rodrigues (from west to east). While 67 
Mauritius and Rodrigues have been highly impacted by human activities, the archipelago as a whole 68 
is rather rich in large spider species that are known to host Argyrodinae, such as Nephila inaurata 69 
(e.g. Grostal & Walter 1997; Agnarsson 2003; Agnarsson 2011) or Cyrtophora spp. (e.g. Tso & 70 




on Réunion, 2 weeks on Mauritius and 10 days on Rodrigues. The time spent on each island was pre-72 
determined by the surface of suitable habitat available for spider hosts: Rodrigues is much smaller 73 
than other islands and Mauritius is almost entirely degraded by human activities, with the exception 74 
of a small national park (Thébaud et al. 2009). 75 
While in the field, we recorded all webs we encountered (with the exception of Linyphiidae webs 76 
that are, in this archipelago, too small to host Argyrodinae) and, on each web, we searched for the 77 
presence and counted the number of Argyrodinae.  78 
Patch characteristics 79 
While in the field, we recorded web structure (vertical orb, diagonal orb, horizontal orb, cobweb, 80 
tangle web, tent web) and the presence of a barrier web (a tridimensional silk network on one of 81 
both sides of the web) structure. On Réunion, we also measured the span (length of the thread onto 82 
which is suspended the web) of Nephila inaurata webs. We sampled each host individuals and, once 83 
back in the laboratory, identified them to the finest taxonomic level we could reach. We looked 84 
through the literature for other web characteristics according to taxonomic identification, such as 85 
web persistence, silk viscidity and non-sticky spiral removal (Table 1). 86 
Data analysis 87 
Due to the violation of at least one assumption for parametric tests (normal distribution of residuals, 88 
homoscedasticity, and lack of autocorrelation) we used non-parametric statistic tests for most 89 
comparisons across our study. 90 
To determine if all habitat patches were colonized by Argyrodinae, we tested whether the presence 91 
(yes or no) of Argyrodinae on each of the 639 webs varies independently from the 17 host identities 92 
through a χ² test. Then we divided the 17 host groups in two categories: host of Argyrodinae (there is 93 




Argyrodinae (there are no webs from this group with any Argyrodinae in our study; 11 groups). We 95 
also tested whether the number of host groups from each category varies independently from the 96 
family it belongs to, from its web persistence, from its web structure, from its silk viscidity, from the 97 
presence of barrier webs and from the non-sticky spiral removal through χ² tests. After this step, all 98 
the analyses we performed focused only on the 6 host groups that have at least once an Argyrodinae 99 
in their web. 100 
To determine if habitat patch characteristics had an influence on occupancy by Argyrodinae, we 101 
tested whether the probability of infestation by Argyrodinae depends on the patch structure through 102 
a Kruskal & Wallis test followed by a pairwise Wilcoxon test. Within the “orb web” patches, we 103 
tested whether the probability for a web to be colonized by Argyrodinae depends on the host 104 
identity through a Kruskal & Wallis test.  105 
Among webs that were colonized by Argyrodinae, we tested whether the abundance of Argyrodinae 106 
depends on the patch structure through a Kruskal & Wallis test followed by a pairwise Wilcoxon test. 107 
Within the “orb web” patches, we tested whether the abundance of Argyrodinae depends on the 108 
host identity through a Kruskal & Wallis test. 109 
To determine if the quality of habitat patches was responsible for differences in occupancy, we 110 
tested whether the occurrence and abundance of Argyrodinae depends on the patch structure 111 
through a Kruskal & Wallis test followed by a pairwise Wilcoxon test. To test whether this effect was 112 
due to a reliable patch structure effect or to the differences in the regions each web structure occurs, 113 
we did the same comparison separately for each island: when all the web structures were found on 114 
the island (Réunion), we used the same procedure than below, when two web structures only were 115 
found the island (Mauritius, Rodrigues), we used an unpaired Wilcoxon test. 116 
To assess the role of large scale processes on occupancy, we tested whether the occurrence and 117 
abundance of Argyrodinae depended on the region (island) occupied through a Kruskal & Wallis test 118 




or to the differences in patch structures between islands, we also did the same comparison 120 
separately for each web structure: when the web structure was found on the three islands (vertical 121 
orb webs), we used the same procedure than below, when the web structure was found on two 122 
islands (tent-like webs, cobwebs), we used an unpaired Wilcoxon test. 123 
Finally, to examine if habitat patch occupancy varied at the local scale, we tested whether the 124 
occurrence of Argyrodinae is correlated with the web span of Réunion Nephila inaurata webs by 125 
comparing the web span of patches with and without Argyrodinae through a Mann-Whitney test. We 126 
also tested whether the abundance of Argyrodinae is correlated with the web span of Réunion 127 




Table 1. Patch characteristics of the 639 webs recorded. Host taxonomy was assessed by morphological examination of specimens in the laboratory. The patch characteristics were assessed in 129 
the field and later confirmed with the literature when available. Taxonomic group: best taxonomic assignment of the host; Family: family the host belongs to; Web persistence: is the web 130 
destroyed by the host and spinned again everyday or does it last longer (partial renewal only); Web structure: structure of the host web; Silk: is the silk viscid or non viscid; Barrier web: 131 
presence or absence of barrier web, a three-dimensional structure around the web that is found in some spider species; Non-sticky spiral removal: does the host species removes the 132 
temporary non-sticky spiral that is spinned to help building the web; Infestation recorded: do we found, in our study, an Argyrodinae on any web from this host taxonomic group. 133 
 134 
Reunion Mauritius Rodrigues
Arachnura spp. Araneidae One day Vertical orb Viscid No Yes Yes 3 (0) 1 (1) 0 (0) 4 (1)
Argiope trifasciata Araneidae One day Vertical orb Viscid Yes Yes No 0 (0) 7 (0) 0 (0) 7 (0)
Cyclosa sanctibenedicti Araneidae One day Vertical orb Viscid No Yes No 5 (0) 0 (0) 0 (0) 5 (0)
Cyrtophora  spp. Araneidae Longer 3D tent Non viscid*** Yes No Yes 18 (8) 0 (0) 21 (20) 39 (28)
Neoscona spp. Araneidae One day Vertical orb Viscid No Yes No 5 (0) 1 (0) 0 (0) 6 (0)
Poltys  spp. Araneidae One day Vertical orb Viscid No Yes No 8 (0) 2 (0) 0 (0) 10 (0)
Thelacantha brevispina Araneidae Longer* Vertical orb Viscid Yes Yes Yes 9 (5) 2 (0) 0 (0) 11 (5)
Nephila inaurata Nephilidae Longer Vertical orb Viscid Yes No Yes 107 (53) 12 (8) 32 (21) 151 (82)
Nephilengys  spp. Nephilidae Longer Vertical orb Viscid Yes No Yes 20 (13) 6 (2) 0 (0) 26 (15)
Pholcidae spp. Pholcidae Longer Tangled Viscid Yes  - No 2 (0) 3 (0) 1 (0) 6 (0)
Leucauge  spp. Tetragnathidae One day Horizontal orb Viscid Yes Yes No 52 (0) 72 (0) 23 (0) 147 (0)
Mesida thorelli Tetragnathidae One day Horizontal orb Viscid No Yes No 2 (0) 2 (0) 0 (0) 4 (0)
Meta  spp. Tetragnathidae One day Diagonal orb Viscid No Yes No 8 (0) 4 (0) 0 (0) 12 (0)
Tetragnatha nitens Tetragnathidae One day Horizontal orb Viscid No Yes No 161 (0) 18 (0) 2 (0) 181 (0)
Tylorida striata Tetragnathidae One day Diagonal orb Viscid No Yes No 1 (0) 2 (0) 0 (0) 3 (0)
Theridion  spp. Theridiidae Longer Cobweb Viscid Yes  - Yes 19 (3) 1 (1) 0 (0) 20 (4)
Uloboridae spp. Uloboridae One day Horizontal orb** Non viscid No  - No 0 (0) 5 (0) 2 (0) 7 (0)
Total 420 (82) 138 (12) 81 (41) 639 (129)
*Though the orb is rebuilt everyday, the barrier web lasts much longer (pers. obs.; Blamires, pers. comm.)
**Not all Uloboridae build horizontal orb webs but the individuals we observed do
***Secondary loss of viscid silk
Taxonomic group Occurrence 
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We encountered 639 webs from 17 host species. Among these webs, 129 hosted one or several 136 
Argyrodinae (Table 1). Altogether, these 129 webs were colonized by 1152 Argyrodinae.       137 
Do all habitat patch types can support Argyrodinae communities?  138 
The presence of Argyrodinae on a web does not vary independently from the host identity (χ²= 286.1, 139 
df = 16, p <0.001, Figure 1). 6 hosts have at least one web with an Argyrodinae (Arachnura spp., 140 
Cyrtophora spp., Nephila inaurata, Nephilengys spp., Thelacantha brevispina, Theridion spp.), 11 141 
hosts never bear Argyrodinae in our model system. 142 
 143 
Figure 1. Number of patches without and with Argyrodinae depending on the host identity. The presence of Argyrodinae 144 



































Figure 2. Number of host types colonized or not colonized by Argyrodinae depending on a. the host family b. the web 147 
durability c. the web structure d. the silk viscidity e. the presence of a barrier web f. the occurrence of non-sticky spiral 148 
removal behaviour. 149 
The number of hosts of Argyrodinae varies independently from the host family (χ²= 9.49, df = 5, p = 150 
0.09), the host web structure (χ²= 8.24, df = 5, p = 0.14), the host silk viscidity (χ²= 0.11, df = 1, p = 151 
0.75) and the presence of a barrier web (χ²= 2.91, df = 1, p = 0.09). The number of hosts of 152 
Argyrodinae and the non-sticky spiral removal behavior marginally varies together (χ²= 3.77, df = 1, p 153 
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not colonized by Argyrodinae that rebuild their web daily than expected by chance (χ²= 9.49, df = 5, p 155 
< 0.05). 156 
For the remaining analyses, we only take into account the webs of hosts of Argyrodinae (Arachnura 157 
spp., Cyrtophora spp., Nephila inaurata, Nephilengys spp., Thelacantha brevispina & Theridion spp. 158 
webs). 159 
Do habitat patches vary in Argyrodinae occupancy? Patch structure effect VS host intrinsic 160 
characteristics effect 161 
The probability for a web to be colonized by an Argyrodinae varies with the web structure (Kruskal & 162 
Wallis χ²= 14.22, df = 2, p < 0.001). Cobwebs have a lower probability to be colonized than orb webs 163 
(pairwise Wilcoxon test, p < 0.01) or tent-like webs (pairwise Wilcoxon test, p < 0.001); orb webs 164 
have a lower probability to be colonized than tent-like webs (pairwise Wilcoxon test, p < 0.05). 165 
Conversely, all orb-weavers have the same probability to be colonized by an Argyrodinae (Kruskal & 166 
Wallis χ²= 1.81, df = 3, p = 0.614). 167 
The abundance of Argyrodinae varies with the web structure (Kruskal & Wallis χ²= 6.09, df = 2, p < 168 
0.05), though we could not identify through a pairwise Wilcoxon test which pairs of web structures 169 
significantly differs in terms of the number of they bear (0.11 < p < 0.32). All orb-weavers have the 170 
same average abundance of Argyrodinae per web (Kruskal & Wallis χ²= 3.44, df = 3, p = 0.329). 171 
Do habitat patches vary in Argyrodinae occupancy? Patch quality effect 172 
As seen above, the probability for a web to be colonized by an Argyrodinae varies with the web 173 
structure (Kruskal & Wallis χ²= 14.22, df = 2, p < 0.001, Figure 3); the number of Argyrodinae per 174 





Figure 3. Probability of being colonized by an Argyrodinae and abundance of Argyrodinae per colonized web within and 177 
between web structures. Numbers close to each host identity are the number of webs observed per host. P values are the 178 
results of Kruskal & Wallis test (within orb webs) or pairwise Wilcoxon test (between web structures). Though no significant 179 
variation in the abundance of Argyrodinae appears between pairs of web structures, there is an overall effect of the web 180 
structure on this variable (Kruskal & Wallis χ²= 6.09, df = 2, p < 0.05). Bars indicate Blaker confidence intervals for binomial 181 
proportions (left) or standard errors (right). Legend: dark grey: tent-like webs; light grey: orb webs; white: cobwebs). 182 
To test whether this potential patch structure effect is reliable or due to the difference in geographic 183 
range between hosts, we did the same analysis island per island (Figure 4). The probability for a web 184 
to be colonized by an Argyrodinae does not vary with the web structure on Mauritius (W = 15.5, p-185 
value = 0.411). Conversely, it varies with the web structure on Réunion (Kruskal & Wallis χ²= 8.35, df 186 
= 2, p < 0.05): orb webs are colonized more often than cobwebs (pairwise Wilcoxon test, p< 0.05). On 187 
Rodrigues, tent-like webs are more often colonized than orb webs (W = 236.5, p < 0.05). Once 188 
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& Wallis χ²= 0.828, df = 2, p = 0.661), Mauritius (W = 7.5, p = 0.653) and Rodrigues (W = 269.5, p = 190 
0.123) islands. 191 
  192 
Figure 4. Probability of being colonized by an Argyrodinae and abundance of Argyrodinae per colonized web between web 193 
structures for each island. Numbers close to each island name are the number of webs observed per web structure for this 194 
island. P values are the results of Wilcoxon unpaired tests (Rodrigues, Mauritius) or Kruskal & Wallis test (Réunion). In this 195 
latter case, different letters indicates a significant difference between islands according to the pairwise Wilcoxon test. Bars 196 
indicate Blaker confidence intervals for binomial proportions (left) or standard errors (right). 197 
Does habitat patch occupancy vary at the regional scale? 198 
The probability for a web to be colonized by an Argyrodinae varies with the geographic context (i.e. 199 
the island, Kruskal & Wallis χ²= 15.46, df = 2, p < 0.001). The webs on Rodrigues are more often 200 
colonized than the webs on Réunion (pairwise Wilcoxon test, p < 0.001). The abundance of 201 
Argyrodinae per colonized web also varies with the geographic context (i.e. the island, Kruskal & 202 
Wallis χ²= 30.24, df = 2, p < 0.001). The colonized webs on Rodrigues bear more Argyrodinae than the 203 
colonized webs of Réunion (pairwise Wilcoxon test, p < 0.001) and Mauritius (pairwise Wilcoxon test, 204 
p < 0.001). 205 
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To test whether this potential regional effect is reliable or due to the difference in patch structures 206 
between islands, we did the same analysis web structure per web structure (Figure 5). The 207 
probability to be colonized does not vary with the geographic context in cobwebs (W = 17.5, p = 208 
0.061) or orb webs (Kruskal & Wallis χ²= 2.22, df = 2, p = 0.33). Conversely, tent-like webs are more 209 
often colonized by Argyrodinae on Rodrigues than on Réunion (W = 93, p < 0.001). The abundance of 210 
Argyrodinae per colonized web does not vary with the geographic context in cobwebs (W = 2, p = 1) 211 
or tent-like webs (W = 54.5, p = 0.199). Conversely, the abundance of Argyrodinae varies with the 212 
island in colonized orb webs (Kruskal & Wallis χ²= 21.52, df = 2, p < 0.001): there are more 213 
Argyrodinae per colonized orb web on Rodrigues than on Mauritius (pairwise Wilcoxon test, p < 214 
0.001) or Réunion (pairwise Wilcoxon test, p < 0.001) islands. 215 
  216 
Figure 5. Probability of being colonized by an Argyrodinae and abundance of Argyrodinae per colonized web between 217 
islands for each web structure. Numbers close to each web structure are the number of webs observed per island for this 218 
structure. P values are the results of Wilcoxon unpaired tests (tent-like webs, cobwebs) or Kruskal & Wallis test (orb webs). 219 
For orb webs¸ different letters indicates a significant difference between islands according to the pairwise Wilcoxon test. 220 
Bars indicate Blaker confidence intervals for binomial proportions (left) or standard errors (right). 221 
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Does patch occupancy vary at the local scale? Patch size effect 222 
In Nephila inaurata, the webs colonized by an Argyrodinae have a larger span (W = 58, p-value < 223 
0.001). Within colonized webs, there is a significant positive correlation between the web span of 224 
Nephila inaurata webs and the abundance of Argyrodinae they host (τ = 0.313, z = 2.095, p < 0.05; ρ 225 
=0.427, S = 1676, p < 0.05). 226 
  227 
Figure 6. Relationship between Nephila inaurata web span and a. the presence of Argyrodinae (without Argyrodinae, with 228 
Argyrodinae) b. the abundance of Argyrodinae on colonized webs. P values are the results of Wilcoxon unpaired tests (a) or 229 
Kendall and Spearman correlations (b). 230 
Discussion 231 
No all the habitat patches available in the environment, i.e. the webs, can be occupied by 232 
Argyrodinae: the patches that host Argyrodinae are nonrandom with respect to which spider spinned 233 
the web. Among the 639 webs we surveyed, only some belonging to 6 host groups sometimes bear 234 
one or several Argyrodinae kleptoparasites (Fig.1). These 6 hosts seem to share at least one web 235 
characteristic: their webs all last more than one day (Fig. 2, with the exception of only one 236 
colonization event of an Arachnura sp. web on Mauritius, where hosts available for parasitism are 237 
rare, Table 1). Host web persistence is known to impact on Argyrodinae by two non-exclusive means: 238 
Argyrodinae could be found more often on persistent webs because they have a longer time to find it 239 
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by Argyrodinae because of the higher cost of building a long-lasting web (Levi 1978; Cangialosi 1990; 241 
Cangialosi 1997; Agnarsson 2003; Kerr & Quenga 2004). This finding is consistent with the idea that 242 
patch persistence impact on species distribution (e.g. Travis & Dytham 1999; Johnson 2000; Ellner & 243 
Fussmann 2003; Hastings 2003; Pita et al. 2007; Altermatt & Ebert 2010) and agrees with the 244 
hypothesis that there is a higher probability to find an individual in a patch when this patch lasts 245 
longer. Contrary to what was found by previous authors, we did not find any significant relationship 246 
between host web structure (Hénaut 2000; Baba et al. 2007), or the presence of a barrier web 247 
(Cangialosi 1997; Grostal & Walter 1999; Miyashita 2002; Agnarsson 2003), and the potentiality of 248 
bearing Argyrodinae (Fig.2). This could either be due to an absence of these effects in our model 249 
system for reasons that are still to be found, or to a lack of statistic power in our analysis. We 250 
considered each host group, not each web, as the statistical unit in this analysis to avoid 251 
pseudoreplications, which gives us a better confidence in our results but also reduces the number of 252 
statistical individuals (17 instead of 639). Finally, we identified a new factor, previously unnoticed, 253 
that could also explain why some hosts groups are colonized by Argyrodinae whereas some are not: 254 
there are more colonized hosts that do not remove their non-sticky spiral than expected by chance 255 
(Fig. 2). The persistence of this non-sticky area in the web could provide kleptoparasites a safe place 256 
to forage and rest while on the web. Overall, this study emphasizes again the role of patch 257 
persistence on the potentiality to host a species. We did not find any effect of the web structure, or 258 
the barrier web, which could either be a unique characteristic of our model system or a byproduct of 259 
our statistical analysis. We identify a new potential web characteristic that could promote 260 
Argyrodinae presence, the non-sticky spiral persistence on the host web. 261 
Among the different host species that can be colonized by Argyrodinae, Argyrodinae distribution is 262 
not random with respects to which host spider spinned the web they inhabit (Fig. 1). Though this 263 
host species effect was stated before (Larcher & Wise 1985; Whitehouse 1988; Cangialosi 1997; 264 
Grostal & Walter 1999; Hénaut 2000; Miyashita 2002; Kerr & Quenga 2004; Hénaut et al. 2005), no 265 




characteristics or confounded with the patch structure effect (but see Grostal & Walter 1999). In our 267 
study, there is a significant impact of the patch structure (tent-like web, orb web, cobweb) on both 268 
the occurrence and abundance of Argyrodinae (Fig.3). However, within a given patch structure (orb 269 
web), there is no between-host variation in terms of both the occurrence and abundance of 270 
Argyrodinae (Fig.3). Though we cannot do the same analysis within tent-like web spinning hosts or 271 
within cobweb hosts, this finding strongly suggest that patch structure impacts more on Argyrodinae 272 
distribution than the host identity itself. 273 
Not all the patch structures are found on the three islands we investigated. The apparent patch 274 
structure effect we observe could then be confounded, to some extent, with differences in 275 
Argyrodinae distribution with the geographic context, i.e. with a biogeographic effect. Therefore, we 276 
tested whether the patch structure effect exist within each island. The occurrence of Argyrodinae 277 
varies with the patch structure on both Réunion and Rodrigues (Fig.4). Therefore, the patch structure 278 
effect on the occurrence of Argyrodinae is likely to be reliable and not due to a regional effect only. 279 
In spiders, the web structure is linked to the size and quantity of preys it can catch. For example, 280 
cobwebs are less effective than orb webs in terms of retaining preys  (Zschokke et al. 2006). From the 281 
Argyrodinae point of view, orb webs could then be higher quality patches than cobwebs, thus 282 
explaining why they are found more often and are more abundant on this latter type of web than on 283 
cobwebs. The distribution of Argyrodinae is therefore linked to patch quality at least on Réunion, 284 
which is consistent with the findings of previous studies on other model systems (e.g. Bauerfeind et 285 
al. 2008; Lloyd 2008; Lenda & Skórka 2010; Baguette et al. 2011). The lack of patch structure effect 286 
on the occurrence of Argyrodinae in Mauritius could be due to the much smaller sample size on this 287 
island (19 “orb web” patches VS 1 “cobweb” patch). It could also be that patches being more rare on 288 





The abundance of Argyrodinae does not vary with the patch structure in any of the islands (Fig.4). 291 
Two alternative hypotheses can explain this pattern: 1. the sampling effort is too small to show 292 
significant differences; 2. there is not patch structure effect on the abundance of Argyrodinae and 293 
the significant variation we observed when pooling data from the three islands is explained by both a 294 
regional effect on Argyrodinae abundance and a non-homogeneous repartition of patch structures 295 
with the island. Given the rather small sample size on each island, we cannot completely reject the 296 
first hypothesis. However, some data supports the second hypothesis. First, though our analysis 297 
supports a global effect of patch structure on Argyrodinae abundance, the pairwise comparisons 298 
between patch structures are not significant (Fig.3). Second, some patch structures are lacking on 299 
some islands (i.e. tent-like webs are lacking on Mauritius and cobwebs are lacking on Rodrigues). 300 
Third, there is a significant regional effect on the abundance of Argyrodinae per patch (see below). 301 
Therefore, we considered that though patch quality seem to explain partly Argyrodinae occurrence, 302 
it cannot completely explain the variations in Argyrodinae abundance we observe. 303 
Argyrodinae distribution varies with the geographic context: the webs on Rodrigues host more often 304 
Argyrodinae and they host more Argyrodinae per web (this study). However, the patch structure that 305 
bears less Argyrodinae (cobwebs) are lacking on Rodrigues. The apparent regional effect on 306 
Argyrodinae distribution could then be due to a difference in host composition with the geographic 307 
context, such as what was found in Japan (Baba & Miyashita 2005; Baba et al. 2007). However, in our 308 
model system, there is some variation with the island within a given patch structure: tent-like webs 309 
are more often colonized by Argyrodinae on Rodrigues than on Réunion and there are more 310 
Argyrodinae per occupied orb web on Rodrigues than on Mauritius or Réunion (Fig. 5). Therefore, the 311 
regional effect we observe on Argyrodinae distribution should be due to the island itself. Variations 312 
in patch occupation with the geographic context can be due to many factors, such as climate, food 313 
availability, anthropic pressure, etc. In this case, one would expect the direction and intensity of the 314 
variation with the island to be the same for all patch structures. However, in our model system, not 315 




patches that bear Argyrodinae on Rodrigues than on other islands but we do not find the same 317 
variation in “orb-web” patches; there are more Argyrodinae per occupied “orb-web” patches on 318 
Rodrigues than on other islands but we do not find the same variation in “tent-like web” patches. 319 
This suggests a rather complex interaction between patch structure and geographic context on the 320 
Argyrodinae distribution. Further studies are needed to investigate this very interesting pattern. 321 
Argyrodinae occurrence and abundance also varies within a host species at the local scale. On 322 
Réunion, Nephila inaurata webs with Argyrodinae are larger than Nephila inaurata webs without 323 
Argyrodinae (Fig.6). Furthermore, the number of Argyrodinae per web is correlated with the web 324 
span (Fig.6). This is a classical pattern in Argyrodinae where the occurrence and abundance are often 325 
correlated to their host web size (Cangialosi 1990; Grostal & Walter 1999; Tso & Severinghaus 2000; 326 
Agnarsson 2003; Kerr & Quenga 2004; McCrate & Uetz 2009; Agnarsson 2011) but see Hénaut 327 
(2000). Larger webs catch more preys (Waldorf 1976; K. M. Brown 1981; S. G. Brown & Christenson 328 
1983) or larger prey items (Eberhard 1990 and references therein), therefore the increase in 329 
occurrence and abundance of Argyrodinae on larger webs could reflect the higher level of resources 330 
in these patches and then be a patch quality effect. It could also be a target effect, larger patches 331 
having a higher probability per se to be colonized than smaller patches (e.g. Uezu et al. 2005; 332 
Anzures-Dadda & Manson 2007; Pita et al. 2007; Swihart et al. 2007; Bauerfeind et al. 2008; Lenda & 333 
Skórka 2010; T. M. Smith et al. 2010; Vögeli et al. 2010; Dornier & Cheptou 2011). 334 
Conclusion 335 
The occupancy of Argyrodinae is non-random with respects to the patch characteristics. All patches 336 
(but one) that are occupied by Argyrodinae are persistent to some extent. Indeed, organisms that 337 
live in patchy habitats should be found more often in patches that last the most, given that they 338 
would have more time to reach them. It also seems that some patch characteristics, such as the lack 339 
of non sticky-spiral removal by the host, could promote Argyrodinae presence.  The occurrence of 340 




which itself impacts on patch quality in this model system. Finally, patch size impacts on the 342 
occurrence of Argyrodinae, larger patches hosting more often these organisms. In this model system, 343 
patch size impact on both patch quality and detectability. The abundance of Argyrodinae per patch 344 
does not seem to be strongly linked to patch structure but varies with the patch size. Larger patches 345 
bear more Argyrodinae than smaller patches do. Overall, there is no doubt that there is a strong 346 
effect of patch characteristics on Argyrodinae metacommunity dynamics. All the patches are the not 347 
equal in terms of basal probability of colonization and abundance of Argyrodinae. Then the 348 
metacommunity dynamics in this model system should not correspond to the patch dynamics or the 349 
neutral paradigm but should either fit the species sorting or the mass effects paradigm (M. A. Leibold 350 
et al. 2004). Further investigation on species identity and colonization rates will be needed to 351 
discriminate between these two latter types of hypotheses. 352 
The patch characteristics effects vary to some extent at a large spatial scale. Some similar patches 353 
bear more often Argyrodinae depending on the geographic context. The average abundance of 354 
Argyrodinae on a patch also varies with the island. This variation could be explained by differences in 355 
intrinsic island characteristics (age, size, elevation, habitat types, etc.) or by a regional species pool 356 
that is not uniform over the entire metacommunity  (differences in Argyrodinae species composition 357 
between islands; Leibold et al. 2010). The occupancy and abundance of Argyrodinae in this model 358 
system might then originate from an interaction between metacommunity dynamics and historical 359 
biogeography, emphasizing the importance of integrating the regional scale into metacommunity 360 
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Manuscrit n°4 : Understanding patterns of ecological communities 1 
in cryptic kleptoparasitic spiders using a combination of 2 
morphological and DNA taxonomy. Casquet J. & Thébaud C., In Prep 3 
Introduction 4 
Community assembly has a deep impact on local, regional and global patterns of diversity (Fargione 5 
et al. 2003; M. T. J. Johnson & Stinchcombe 2007; Chase 2010). Yet, the extent to which local and 6 
regional processes can influence the patterns of species distribution and abundance often remains an 7 
open question (e.g. Cornell & Lawton, 1992; Ricklefs, 1987; Ricklefs & Schluter, 1993; Rosenzweig, 8 
1995). In some groups, this mostly reflects insufficient knowledge on the organisms themselves since 9 
a proper understanding of patterns of ecological communities primarily relies on an accurate 10 
identification of most individuals in a set of local communities. This ideal situation is not often 11 
achieved in groups where species are minute (Foottit et al. 2009); another problem is that the 12 
morphological identification of immature individuals is often challenging (Antonini et al. 2009; Foottit 13 
et al. 2009; Meier & Lim 2009; Richard et al. 2010) and in some groups, taxonomic information only 14 
exist for one of the sexes (Ekrem et al. 2010). 15 
Despite some limitations in its use (Will et al. 2005; Elias et al. 2007; Waugh 2007; Frézal & Leblois 16 
2008; Song et al. 2008; Trewick 2008; Santos et al. 2009), DNA taxonomy can be an extremely useful 17 
tool for species identification (Hebert & Gregory 2005; Schindel & Miller 2005; Waugh 2007; Frézal & 18 
Leblois 2008; Mitchell 2011). When combined with morphological analysis, DNA taxonomy can 19 
greatly hasten identification of problematic specimens (Emery et al. 2009). It also facilitates the 20 
description of unknown faunas as long as a reference database exists (Geraci et al. 2011) and, when 21 
coupled with traditional taxonomic tools, allow the discovery of cryptic species (Hebert et al. 2004). 22 




et al. 2011), even when these communities include large numbers of immature individuals (Antonini 24 
et al. 2009; Foottit et al. 2009; Meier & Lim 2009; Richard et al. 2010). 25 
Argyrodinae spiders are a community-like model of study with minute species and a lack of 26 
taxonomic information on immature individuals. Argyrodinae do not spin a web but live on the ones 27 
of larger spiders, their hosts. They can either be commensals, kleptoparasites or predators of these 28 
large spiders and cannot survive without inhabiting someone else’s web, where they feed and 29 
reproduce (see Whitehouse et al. 2002 for a review). Argyrodinae probability detection on a patch 30 
(i.e. on a web) is very close to one (Agnarsson 2011) so the surveys of their occurrence and local 31 
abundance are very accurate. A single host web may support several species of Argyrodes (M. H. 32 
Robinson & B. Robinson 1973; Smith Trail 1980; Sierwald & Fenzl 1999; Miyashita 2001; Miyashita 33 
2002; Kerr & Quenga 2004). On each host web is then found a community of Argyrodinae. Little is 34 
known about the determinants of its community structure, though some studies emphasized the 35 
impact of space limitation (Miyashita 2001; Miyashita 2002).  36 
DNA barcoding and taxonomy was proved to be successful in several spider groups (Barrett & Hebert 37 
2005; Blagoev et al. 2009) but, to our knowledge, it was never applied to Argyrodinae communities. 38 
We used a five-step analysis to elucidate community structure in this group. 1. We obtained a DNA 39 
barcode for as many individuals as possible. 2. We performed a single-locus clustering analysis on 40 
these sequences. 3. Within clusters, we identify the mature individuals when taxonomic information 41 
was available and then establish the link between genetic clusters and species identification. 4. 42 
Within clusters with species identification, we determine on immature individuals a grid of 43 
morphologic criterion that allows a reliable identification of these problematic samples. 5. We 44 
identify the individuals without DNA barcodes through morphology, including immature ones thanks 45 
to the grid we built. 46 
We tested this procedure on a fauna where species are described and then applied it on two islands 47 




structure in a group with minute species and where there is no taxonomic information for immature 49 
individuals. We showed that the community structure is influenced by the regional context, as well as 50 
the host richness and diversity, but not by the host identity. 51 
Material and Methods 52 
Material 53 
We conducted a field survey of spider webs in spring 2009 and 2010 on the three islands of the 54 
Mascarene archipelago. The Mascarene archipelago is a tropical archipelago in the western Indian 55 
Ocean. It is composed of three main volcanic islands offshore Madagascar: Réunion, Mauritius and 56 
Rodrigues (from west to east). Though Mauritius and Rodrigues are very impacted by human 57 
activities, the archipelago as a whole is rather rich in large spider species that are known to host 58 
Argyrodinae, such as Nephila (e.g. Grostal & Walter 1997; Agnarsson 2003; Agnarsson 2011) or 59 
Cyrtophora (e.g. Tso & Severinghaus 2000; Kerr & Quenga 2004; Edwards 2006) spp. Overall, we 60 
spent two months a half sampling on Réunion, two weeks on Mauritius and ten days on Rodrigues. 61 
The time spent on each island was pre-determined by the surface of suitable habitat available for 62 
spiders: Rodrigues is much smaller than other islands and Mauritius is almost entirely degraded by 63 
human activities, with the exception of a small national park. 64 
We found one or several Argyrodinae on 107 webs of this archipelago: 74 on Réunion, 12 on 65 
Mauritius and 21 on Rodrigues. These 107 webs hosted 1083 Argyrodinae. The webs were spinned by 66 
six different hosts, Arachnura sp., Cyrtophora sp., Nephila inaurata, Nephilengys spp., Thelacantha 67 





DNA extraction, amplification and sequencing 70 
DNA extracts of these 1083 specimens were made using the recent Chelex protocol developed by 71 
Casquet et al. (2012). A ~700 base pair fragment of the mitochondrial cytochrome C oxidase subunit I 72 
(COI) gene was amplified using a modified version of the standard protocol (Casquet et al. 2012). PCR 73 
products were purified and sequenced in both directions at the CNS Genoscope 74 
(www.genoscope.cns.fr). DNA sequences were checked visually using Geneious v5.6 (Drummond et 75 
al. 2012). We successfully amplified a COI fragment for 796 individuals. These 796 sequences were 76 
deposited in Genbank (accession number X – X). 77 
Clusters delimitation with GMYC 78 
To determine the number of putative Mascarene species, we used a GMYC approach (Pons et al. 79 
2006) that is known to perform well when using single-locus genetic data to split a group of 80 
individuals in a set of putative species (Fontaneto et al. 2009; Monaghan et al. 2009) even when the 81 
migration rate varies (Papadopoulou et al. 2008) and when the sampling scheme is incomplete 82 
(Papadopoulou et al. 2009). This method uses as an input an ultrametric single-locus tree and detects 83 
along this tree if and where there is a switch between a coalescent and a speciation branching 84 
pattern. Then it defines a number of clusters that are likely to be species given that within each 85 
cluster the coalescent pattern is more likely than the speciation pattern, and that between each 86 
cluster, the speciation pattern is more likely than the coalescent one. To build the input tree for 87 
GMYC, we aligned the 796 COI sequences using the online MAFFT v6 program (Katoh et al. 2002) and 88 
remove the duplicate haplotypes with Geneious v5.6 (Drummond et al. 2012). Then we use this 89 
alignment to construct a Yule (pure speciation) ultrametric tree with BEAST v1.6.1 (Drummond & 90 
Rambaut 2007). GMYC uses a coalescent process as the null model to explain branching pattern and 91 
aims to detect the shift between this process and a Yule one (Pons et al. 2006), then using a Yule tree 92 




runs that were performed in BEAST v1.6.1 (Drummond & Rambaut 2007) with 50 million generations 94 
each. The corrected Akaike Information Criterion in MrModelTest v2.3 (Nylander 2004) was used to 95 
choose the best-fitting evolutionary model for our data (GTR + G). Log files were analyzed with Tracer 96 
v1.4 (Rambaut & Drummond 2007), to assess convergence and confirm that the combined effective 97 
sample sizes for all parameters were larger than 100, in order to ensure that the MCMC chain had 98 
run long enough to get a valid estimate of the parameters (Drummond et al. 2007). For each run, we 99 
also used Tracer v1.4 to graphically assess the optimal burn-in percentage. All resulting trees were 100 
combined with LogCombiner v1.6.1, with the previously assessed burn-in. From these trees, we built 101 
with TreeAnnotator v1.6.1 a maximum credibility tree with a posterior probability of 0.5 and keeping 102 
target node height. 103 
This tree was then open in R v2.13.1 (R Development Core Team 2011) to perform the GMYC 104 
analysis, described above and available through the gmyc function within the SPLITS package for R 105 
(http://r-forge.r-project.org/projects/splits/). This function gave us a probable number of clusters 106 
(i.e. putative species), as well as individuals that do not belong to any cluster (singletons). 107 
Morphological examination 108 
Within each genetic cluster, we examined 5 males, 5 females and 5 immature individuals (when 109 
available) with a dissecting microscope. When possible (Réunion specimens), we used this 110 
morphological examination of adults to link each genetic cluster to a known species. We also built a 111 
grid of morphological traits (Table S1) for the identification of immature individuals without genetic 112 
information.  113 
Then we examined the 287 individuals without COI barcodes. We assigned a posteriori each 114 
individual to a genetic cluster with their morphology. When taxonomic information did not exist 115 
(immature individuals), we used the criterion grid we built in the previous step. Every individual did 116 




We also examined the morphology of the singletons (i.e., individuals that were not assigned to a 118 
genetic cluster with GMYC). Every singleton but one had a low-quality barcode that could explain the 119 
lack of assignation. Every singleton but one was morphologically assigned to a genetic cluster.  120 
Data analysis 121 
We tested whether the community richness (i.e. number of Argyrodinae species per host web) and 122 
diversity (i.e. Simpson and Shannon indexes) varies with the island with a Kruskal & Wallis test 123 
followed by a pairwise Wilcoxon test. Within each island, we also tested whether the community 124 
richness (i.e. number of Argyrodinae species per host web) and diversity (i.e. Simpson and Shannon 125 
indexes) varies with the host identity (Arachnura sp., Cyrtophora spp., Nephila inaurata, Nephilengys 126 
spp., Thelacantha brevispina¸ Theridion spp.) with a Kruskal & Wallis test followed by a pairwise 127 
Wilcoxon test. 128 
We also used a subset of our dataset (Réunion samples) to test whether the number of Argyrodinae 129 
species per site was correlated with the number of host species in this site with a linear regression 130 
followed by a student test. We also tested whether the diversity (i.e. Simpson and Shannon indexes) 131 
of Argyrodinae per site was correlated with the diversity (i.e. Simpson and Shannon indexes) of hosts 132 
per site were correlated with a linear regression followed by a student test (Simpson index) or with 133 
both Kendall and Spearman rank correlations (Shannon index). We used non parametric test in the 134 
latter case because of the non-Gaussian distribution of a linear regression residuals. All analyses were 135 
performed in R v2.13.1 (R Development Core Team 2011). 136 
Results 137 
Link between genetic clusters and species 138 
The GMYC clustering analysis indicates the presence of 7 genetic clusters plus 4 singletons 139 
(Likelihood ratio = 64.945, p < 0.001). Each cluster but C is found on one island of the archipelago 140 






Figure 1. Ultrametric tree based on 796 Argyrodinae individuals from the Mascarenes. Legend: Black letters: putative 144 
species based on a combination of GMYC, morphology and genetic data; Grey letters: putative species based on GMYC 145 
clusters that were not conserved after examination of morphology and genetic data; Black circle: individual that does not 146 
belong to a cluster according to GMYC and is still considered as a different species after examination of morphological and 147 
genetic data (hereafter, “singleton”); Grey circles: individuals that does not belong to a cluster according to GMYC that are 148 
grouped with another cluster after examination of morphological and genetic data; numbers: posterior probabilities.  149 
Table 1. Link between genetic clusters and species for each island. The taxonomic information to species level is available 150 
for Réunion species only. The link between genetic clusters and species was established through morphology of a 151 




each species according to the genetic cluster they belong to; the individuals without genetic information were linked to 153 
each species according to their morphological examination. With this method, every individual we sampled, including 154 
spiderlings, was assigned to a species. 155 
 156 
Réunion 157 
Argyrodinae individuals from Réunion belong to 4 genetic clusters that should correspond to species. 158 
The morphological examination of 5 adult males and 5 adult females of each cluster led to the 159 
taxonomic identification of each cluster: cluster A is Argyrodes minax, cluster B2 is Argyrodes 160 
borbonicus, cluster C is Argyrodes zonatus, and cluster D is Argyrodes argyrodes. There are also two 161 
individuals from Réunion that show up outside any cluster. The first one is a very close relative to 162 
cluster D with which it forms a strongly supported monophyletic group (posterior probability = 1). Its 163 
sequence is of bad quality and its morphology cannot be distinguished from Argyrodes argyrodes 164 
individuals. Then it is most likely not the single representative of another species but an Argyrodes 165 
argyrodes individual that is not correctly assigned to cluster D because of its bad quality barcode. The 166 
second isolated individual is a much more distant relative of cluster B1 and B2. Its sequence if of 167 
good quality and its morphology is very different from individuals belonging to any of these clusters; 168 
therefore, it most likely belongs to a different species that is represented by one individual only in 169 
our study.  170 
Mauritius and Rodrigues 171 
Argyrodinae individuals from Mauritius belong to 2 distinct genetic clusters (A1 and C). While 172 
examining all individuals from Mauritius that belong to cluster C, we could not find any 173 
morphological difference between them and Réunion individuals that belong to cluster C. Therefore, 174 
Cluster Species Réunion Mauritius Rodrigues Réunion Mauritius Rodrigues
A A. minax 184 0 0 112 0 0
B1 unknown 0 19 0 0 3 0
B2 A. borbonicus 38 0 0 13 0 0
C A. zonatus 28 7 0 12 0 0
D A. argyrodes 34 0 0 4 0 0
E unknown 0 0 485 0 0 143
Singleton unknown 1 0 0 0 0 0




Mauritius “cluster C” individuals should also belong to Argyrodes zonatus. Cluster B1 is a close 175 
relative to cluster B2. Then Mauritius “cluster B1” individuals should belong to a species that is 176 
closely related to Argyrodes borbonicus but still different enough to be detected through GMYC. As 177 
there is no taxonomic information yet on Mauritius Argyrodinae, this putative new species is still to 178 
be described. 179 
Argyrodinae individuals from Rodrigues belong to two sister genetic clusters, one being very common 180 
(E2) and another being much rarer (E1). The morphological examination of 5 adult males and 5 adult 181 
females from cluster E2 show that their morphology is homogeneous within this cluster but very 182 
different from any Argyrodinae from Réunion or Mauritius. Therefore, Rodrigues cluster E2 183 
individuals should belong to a distinct species that is still to be described. Conversely, all individuals 184 
belonging to cluster E1 have a low quality barcode sequence and the monophyly of this cluster is 185 
poorly supported (posterior probability = 0.77). Their morphology cannot be distinguished from the 186 
one of individuals belonging to cluster E2. Then it is most likely that cluster E1 individuals actually 187 
belong to cluster E2 but are not correctly assigned because of their bad quality barcode. Similarly, 188 
two individuals from Rodrigues are not assigned to “cluster E1” or cluster E2 but are either in-189 
between these clusters or at the basis of the clade grouping cluster E1 and E2. Once again, their 190 
barcodes is of low quality and their morphology is not different from cluster E2 individuals. 191 
Moreover, the monophyly of the clade grouping these two individuals + “cluster” E1 + “cluster” E2 is 192 
strongly supported (posterior probability = 1). Therefore, all these individuals should belong to the 193 
very same species, the flaws in assignment to a same cluster reflecting most likely differences in 194 
sequences quality than different species. 195 
Morphological identification of individuals without genetic information 196 
We could not obtain a good COI fragment for 287 of our 1086 individuals. Among these 287 197 
individuals, 67 were mature males or females from Réunion that were easily identify according to the 198 




remaining 74 immature individuals from Réunion. Therefore, we randomly sampled in each genetic 200 
cluster 5 immature individuals. We defined several morphological criteria that allowed us to 201 
discriminate between immature individuals from each cluster (Table S1). Once this grid was 202 
established, we examined the 74 immature individuals from Réunion without genetic information. 203 
With their morphology, we were able to link all of them to a given cluster that correspond to a 204 
known species (Table 1). 205 
On Mauritius, we could not obtain a good COI fragment for 3 individuals, all of them being immature. 206 
According to our clustering analysis, there are only two species on Mauritius: A. zonatus and an 207 
undescribed one that correspond to cluster A1. We defined several morphological criteria that 208 
allowed us to discriminate between immature individuals from these two species (Table S1). We 209 
were then able to identify that these 3 individuals all belonged to cluster A1 (Table 1). 210 
On Rodrigues, we could not obtain a good COI fragment for 143 individuals, 47 being mature and 96 211 
immature Argyrodinae. However, all individuals from Rodrigues seem to belong to the same species. 212 
Moreover, the morphology of these individuals is homogeneous and is not different from the one of 213 
individuals for which we have some genetic information. Then we considered that all these 214 
individuals belong to the same species than the ones for which we have some genetic information. 215 
Community richness 216 
There are more species per Argyrodinae community on Réunion than on Rodrigues, Mauritius being 217 
in-between (Kruskal & Wallis χ²= 15.37, df = 2, p < 0.001, Figure 2). 218 
The number of Argyrodinae species per community does not depend on the host species on Réunion 219 
(Kruskal & Wallis χ² = 3.76, df = 4, p = 0.439) or Mauritius (Kruskal & Wallis χ² = 1.1, df = 3, p = 0.777) 220 
islands. However, on Réunion, the number of Argyrodinae species in a given site is correlated to the 221 





Figure 2. Number or Argyrodinae species per web between Réunion, Mauritius and Rodrigues. Different letters indicate 224 
significant differences according to a pairwise Wilcoxon test. Bars indicate standard errors. 225 
 226 
   227 
Figure 3. Linear regression of the number of Argyrodinae species per site with the number of host species per site on 228 
Réunion. The diameter of each point is proportional to the number of sites with this combination of number of Argyrodinae 229 
species and number of host species.  230 
Community diversity 231 
The species richness per Argyrodinae community is higher on Réunion than on Rodrigues according 232 
to both Simpson (Kruskal & Wallis χ²= 14.68, df = 2, p < 0.001, Figure 4a) and Shannon (Kruskal & 233 
Wallis χ²= 14.68, df = 2, p < 0.001, Figure 4b) indexes, Mauritius being in-between. 234 
t = 2.179    




  235 
Figure 4. Diversity in Argyrodinae per web between Réunion, Mauritius and Rodrigues measured through both Simpson (a.) 236 
and Shannon (b.) indexes. Different letters indicate significant differences according to a pairwise Wilcoxon test. Bars 237 
indicate standard errors. 238 
The diversity in Argyrodinae communities does not depend on the host species on Réunion or 239 
Mauritius according to both Simpson (Réunion: Kruskal & Wallis χ²=  4.68, df = 4, p = 0.322; 240 
Mauritius: Kruskal & Wallis χ²=  1.1, df = 3, p = 0.77) and Shannon (Réunion: Kruskal & Wallis χ²=  241 
4.34, df = 4, p = 0.362; Mauritius: Kruskal & Wallis χ²=  1.1, df = 3, p = 0.77 indexes. However, on 242 
Réunion, the diversity of Argyrodinae species in a given site is correlated to diversity in host species 243 
in this site for both Simpson (t = 2.23, p < 0.05) and Shannon (τ = 0.49, p < 0.01; ρ = 0.56, p < 0.05) 244 
indexes (Figure 5). 245 
 246 
Figure 5. Correlation between the diversity in Argyrodinae per site and the diversity in host species per site on Réunion. 247 




(5b.: for visualization purpose only). Each point represents a site except for the points with 0 diversity in both Argyrodinae 249 
and hosts (6 sites). 250 
Discussion 251 
How many species of Argyrodinae in the Mascarenes? 252 
The use of a five-step method (1. DNA barcoding of as many individuals as possible; 2. GMYC 253 
clustering on an ultrametric tree from this data; 3. Within each cluster, identification of species based 254 
on mature individuals; 4. Definition of morphological characteristics of immature individuals from 255 
each cluster 5. Morphological species-level identification of immature individuals without genetic 256 
information) on Réunion Argyrodinae led to the identification of 100% of the individuals we sampled. 257 
According to GMYC and morphological examination, Argyrodinae individuals from Réunion belong to 258 
4 genetic clusters that correspond to 4 species known from Réunion (Lopez 1990, see Results), plus 259 
two singletons, one certainly  being a Argyrodes argyrodes individual with a low quality barcode, the 260 
other one most likely being a separate species. This true singleton could be the unknown male of 261 
Argyrodes calmettei, a rare endemic species from Réunion that is known from females only (Lopez 262 
1990), or another species that we could not determine yet. The use of DNA barcoding plus GMYC 263 
helped us to link through genetic data a reasonable amount of immature individuals to each species. 264 
Then we were able to define an easy-to-follow grid of morphological characteristics for the 265 
identification of immature Argyrodinae. More than half of the Argyrodinae we sampled were 266 
immature individuals. Discarding them because no criterions for their taxonomic identification exist 267 
would lead to a drastic underestimation of Argyrodinae abundance in this model system.  268 
As our method was validated on an island where Argyrodinae species are known, we could apply it 269 
with a good confidence on two islands where Argyrodinae species were not recorded before. On 270 
Mauritius, all the Argyrodinae we sampled seem to belong to two species, one of them being 271 




borbonicus, with a very similar morphology (Table S1) but still different enough to be detected 273 
through GMYC. Once again, by using this method, we were able to identify 100% of the individuals 274 
we sampled. On Rodrigues, all individuals seem to belong to the same species. Some uncertainty 275 
exists according to genetic data but it concerns only individuals with low quality barcodes and the 276 
morphology seems to be homogenous across the island. For the rest of this study, we considered 277 
then that all Argyrodinae on Rodrigues belong to a single species.  278 
Which factors structure the Argyrodinae community? 279 
Island characteristics effect 280 
According to our data, there is a strong regional effect on both richness and diversity in Argyrodinae 281 
communities: they are always higher on Réunion that on Rodrigues, Mauritius being in between. 282 
These three islands are very different in terms of age, geographic context and ecology; therefore, this 283 
pattern could be due to one or several of these factors. 284 
There is a succession in age in the islands of the Mascarene archipelago: Réunion, Mauritius and 285 
Rodrigues are likely to be suitable for colonization by immigrants since 2Myrs, 6.8 to 7.8Myrs and 7.5 286 
to 11 million years respectively (Duncan 2009). Then the richness and diversity variation along the 287 
archipelago could reflect an overshooting effect (Gavrilets & Vose 2005; Fukami et al. 2007; Gillespie 288 
& Baldwin 2010). On an island, overshooting (or boom-and-bust) states that species number increase 289 
quickly when the island is young. Because of the low density of populations in early stages of 290 
colonization, competition exclusion is unlikely and ecological redundancy between species can occur 291 
(Gillespie & Baldwin 2010). As the island gets older, density of populations might increase until 292 
competitive exclusion happens. This process continues until reaching equilibrium. In our model 293 
system, there are more species of Argyrodinae (5) on the younger island of the archipelago and less 294 
species of Argyrodinae (1) on the oldest island, which could correspond to an overshooting process 295 




Islands from this archipelago also vary in area, a factor which is often confounded with local habitat 297 
diversity. Larger islands provide more opportunities for an in situ diversification through the 298 
possibility of a local interruption of gene flow (Diamond 1977; Losos 1996; Lomolino 2000; Losos & 299 
Schluter 2000; Gavrilets & Vose 2005; Losos & Parent 2009; Kisel & Barraclough 2010; Rosindell & 300 
Phillimore 2011) or because they bear a higher diversity in habitats, that give more opportunities for 301 
adaptive radiations (Losos 1996; Ricklefs & Lovette 1999; Losos & Schluter 2000; Gavrilets & Vose 302 
2005; Losos & Parent 2009; Rosindell & Phillimore 2011). Furthermore, a larger island has a higher 303 
probability to be reached by colonists because of the “target effect” (Coleman et al. 1982; Toft & 304 
Schoener 1983; Gavrilets & Vose 2005; Fattorini 2010). In our study, the larger island which is also 305 
the one with the highest habitat diversity (Réunion) is the one that bears most of the species (5 VS 2 306 
and 1), so island area might have played a role in the local community structure.  307 
The three islands in this archipelago are indeed placed into a geographic context that could impact 308 
on the local community structure. The closest source of colonists for the Mascarene archipelago is 309 
Madagascar. Madagascar is closer to Réunion that to Rodrigues, Mauritius being in between. The 310 
distance between mainland and island is often assumed to be limiting factor in the number of species 311 
that can be found on an island (MacArthur & Wilson 1963; MacArthur & Wilson 1967; Fattorini 2010; 312 
K. P. Johnson et al. 2000; Kisel & Barraclough 2010; Cardoso et al. 2010; Losos & Ricklefs 2009). The 313 
fact that Réunion, which is closer to Madagascar than both Mauritius and Rodrigues, is where most 314 
species of Argyrodinae are found could be partly explained the geographic context of this 315 
archipelago. 316 
Host identity, richness and diversity effect 317 
According to our data, within an island, richness and diversity in Argyrodinae communities do not 318 
depend on their host identity. This is a very different pattern from the one we observe on both 319 
Argyrodinae occurrence and abundance in the very same model system (Casquet & Thébaud, In 320 




pattern could either reflect a specialization of each Argyrodinae species on a given host, a “first come 322 
first serve” process where the first species of Argyrodinae that reach a web colonize it, or a strong 323 
dispersal limitation process. Further investigation would be needed to discriminate between these 324 
hypotheses. 325 
Conversely, both local host richness and diversity impact on the richness and diversity (respectively) 326 
of Argyrodinae in a given site (Figure 3, Figure 5). Once again, this pattern could reflect a 327 
specialization of each Argyrodinae species on a given host. The host richness and diversity effect 328 
could also partly explain the island effect: there are more Argyrodinae species to be found on 329 
Réunion where there are also more host species (Casquet & Thébaud, In Prep).  330 
Conclusion 331 
A careful combination of morphological and genetic data led to the identification of 100% of 332 
individuals in our model system, including immature Argyrodinae. The procedure we describe there 333 
could then be of great interest for model systems with minute species or with immature individuals 334 
that are difficult to identify. 335 
The data we acquired here also helped us to have a first glimpse of the community structure in this 336 
model system. There are 5 species of Argyrodinae on Réunion, 2 on Mauritius (one being shared with 337 
Réunion) and only one on Rodrigues. This regional variation could be explained by several factors, 338 
including both an island and host composition effect, but no effect of host identity. The regional 339 
effect could impact on community structure through a combination of one or several of these 340 
factors: island age, island size, island isolation, island habitat diversity, island host richness and 341 
diversity. There is also some local variation in both Argyrodinae richness and diversity that are partly 342 
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Table S1. Grid of morphological characteristics established on immature Argyrodinae with DNA barcodes. This grid was then used to identify the specimens without DNA barcodes. 503 














Two white commas Spotted or marbled
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with a vertical dark 
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CHAPITRE 4 :  REPARTITION DIFFERENTIELLE SELON L’HABITAT,  
CAUSES ECOLOGIQUES ET CONSEQUENCES EVOLUTIVES 
Chaque île d’un archipel n’est pas un milieu homogène. Cela est particulièrement vrai pour l’île de la 
Réunion (archipel des Mascareignes), qui présente une diversité forte en habitats à une échelle 
relativement restreinte (Strasberg et al. 2005). Cette diversité en habitats peut favoriser la 
différenciation des populations, voire la spéciation in situ, dont il a été montré qu’elle peut jouer un 
rôle crucial dans l’édification des communautés insulaires (Losos & Schluter 2000). 
 Lors de mes campagnes de terrain en 2009 et 2010, j’ai pu noter qu’il existe une grande variabilité 
spatiale de la taille et de l’écologie chez Nephila inaurata. En milieu ouvert (canopée éparse), les 
Nephila femelles sont de très grande taille, tissant de grandes toiles sur lesquelles leurs mâles vivent 
en parasite, ce qui est habituel dans ce genre (Kuntner & Coddington 2009). En milieu fermé 
(canopée dense), les Nephila femelles sont bien plus petites, tissant de petites toiles sur lesquelles on 
ne trouve pas de mâles. Les mâles tissent en fait leurs propres toiles et sont d’une taille similaire à 
celle des femelles. Le dimorphisme sexuel de taille et l’écologie des mâles semblent donc varier de 
façon importante selon l’habitat. Ces observations m’ont amené à émettre l’hypothèse que la 
variabilité spatiale du dimorphisme sexuel peut refléter des réponses évolutives distinctes à des 
pressions de sélection spatialement hétérogènes: en milieu fermé, où la densité de végétation peut 
être très importante, il est physiquement impossible aux femelles de Nephila de tisser des toiles 
assez grandes pour capturer beaucoup de proies et atteindre une très grande taille, ainsi que 
d’héberger un ou plusieurs mâles, ce qui pourrait expliquer la transition des mâles vers un mode de 
vie libre. Le dimorphisme sexuel de taille et l’écologie jouant un grand rôle sur les stratégies de 
reproduction, j’ai envisagé que les Nephila ont subi un processus de divergence  écologique intra-
insulaire, certaines d’entre elles gardant leur écologie classique (femelles géantes, mâles parasites) et 




premier manuscrit du chapitre 4 vise à tester cette hypothèse. Je montre qu’il n’existe pas de 
différenciation génétique entre les Nephila  des milieux ouverts et fermés et que par conséquent il 
semble très peu probable que les populations de Nephila aient divergé en réponse à l’hétérogénéité 
spatiale des habitats occupés. Je propose donc une hypothèse alternative pour expliquer le patron 
observé : les Nephila mâles des milieux fermés tissant leur propre toile s’avèrent être en majorité 
immatures, à l’inverse des Nephila mâles des milieux ouverts qui vivent en parasites. Ainsi, la 
répartition observée pourrait s ‘expliquer non pas par une diversification écologique mais plutôt par 
une caractéristique originale du cycle de vie dans cette espèce, un changement d’habitat au cours de 
la vie des individus.  
Ces résultats m’ont conduite à formuler l’hypothèse que les différences écologiques qui s’expriment 
au cours du cycle de vie pourraient entrainer des changements ontogénétiques du dimorphisme 
sexuel de taille, qui est extrême chez cette espèce (Kuntner & Coddington 2009), mais aussi de 
forme. J’ai montré dans le deuxième manuscrit que les individus qui tissent des toiles (mâles 
immatures, femelles) ont une forme similaire malgré un très grand dimorphisme sexuel de taille. 
Cette similitude de forme pourrait être liée à leur mode de vie commun. En revanche, les individus 
parasites (mâles matures) ont une forme très différente des mâles immatures alors qu’ils font 
approximativement la même taille. Le changement de forme pourrait être lié soit à des facteurs 
physiologiques (contraction de leur abdomen suite à une période de jeûne pendant leur recherche 
d’une femelle, réduction des glandes séricigènes, réduction des gonades) soit à des contraintes 
évolutives (sélection pour des capacités de locomotion accrue, un évitement du cannibalisme, ou de 
meilleures capacités compétitives). Le dimorphisme sexuel de forme entre mâles et femelles de 
Nephila inaurata apparaît donc tardivement dans le développement, puisqu’il n’est présent qu’après 
la dernière mue des mâles de Nephila inaurata. Le dimorphisme sexuel de taille quant à lui s’exprime 
beaucoup plus tôt. Cette latence entre l’apparition du dimorphisme sexuel de taille et de forme 




Manuscrit n°6 : Variation in sexual size dimorphism between 1 
contrasted habitats associated with ontogenetic ecological shifts. 2 
Casquet C., Lelli L., Paollilo S. & Thébaud C., In Prep 3 
Introduction 4 
Sexual size dimorphism (hereafter SSD) is a striking characteristic of many terrestrial and marine 5 
organisms, including mammals (e.g. Isaac 2005), birds (e.g. Coyne et al. 2008), fish (e.g. Johnson et al. 6 
2009), insects (e.g. Stillwell et al. 2010) and spiders (e.g. Foellmer & Moya-Laraño 2007), and its 7 
degree and/or direction varies enormously among closely related species and even among 8 
populations with species (Pearson et al. 2002; Teder & Tammaru 2005; Blanckenhorn et al. 2006). 9 
Understanding the basis of intraspecific variation in SSD across different environments has become 10 
the focus of a growing body of research, with contrasted results about the causes of such variation. 11 
Some studies have shown that populations may diverge for SSD as a consequence of differential 12 
genetic responses to locally-varying selection pressures acting on each sex (Badyaev & Martin 2000). 13 
Others have concluded that variation among populations may result from the coupling between 14 
environmental variation and sex-specific phenotypic plasticity in growth and body size (Cox & 15 
Calsbeek 2010; Stillwell et al. 2010) Most studies have dealt with patterns of geographic variation in 16 
which SSD changes were expressed at large spatial scales and usually correlated with clinally varying 17 
biotic or abiotic factors.  Thus, the possible causes of variation among populations at smaller scale, 18 
e.g. adjacent habitat patches that could be easily traversed by the individuals within a generation, 19 
remain uncertain. 20 
In the present study we examine levels of variation in SSD among populations of the golden orb 21 
spider Nephila inaurata from Réunion.  Nephila are the largest web-spinning spiders, and they exhibit 22 




Hormiga et al. 2000). In N. inaurata, females can be up to six times larger than males (Kuntner et al. 24 
2009). This species is very common on Réunion, where both sexes can be found in a mosaic of highly 25 
contrasted habitats, ranging from dense humid rainforest to open shrublands (Maillard 1862; Lopez 26 
1988; Lopez 1990). Preliminary investigations suggested that there were important differences in 27 
overall body size as well as in the degree of SSD among populations associated with the degree of 28 
habitat openness, a measure of vegetation density and canopy, with closed habitats consistently 29 
occupied by much smaller females, this resulting in a lower SSD (Casquet, unpublished data). Thus, 30 
we performed a detailed study of SSD variation across adjacent habitat patches throughout the 31 
island in combination with population genetic analyses to gain insight into the factors that may 32 
explain habitat-related changes in SSD. More specifically, we addressed the following questions: (1) 33 
do the differences in SSD between open and closed habitats reflect habitat-related evolutionary 34 
changes? (2) or are they  due to the fact that contrasted environments are occupied by different age 35 
cohorts, as may be implied by the differences in body size observed in females. We find strong 36 
support for the second hypothesis and explain the difference in SSD among habitats by an ecological 37 
shift through the life cycle. We discuss  how variation in sex-specific selection pressures as well as 38 
sex-related or environment-related factors during ontogeny may give rise to this striking, and yet 39 
undocumented, phenomenon.  40 
Material & Methods 41 
Material 42 
We sampled 102 Nephila inaurata (Nephilidae)¸ 53 females and 49 males, in 2009 and 2010 on 43 
various sites of Réunion Island (Mascarene archipelago, Indian Ocean). We had been sampling N. 44 
inaurata on every habitat type found on this island. The specimens we collected were stored in 90% 45 
ethanol and then stored at 4°C for 1 to 2 years before morphological measures and DNA extraction. 46 






Ecological and morphological data collection 50 
For each specimen we collected, we gathered on the field the following information: 51 
- gender (male or female) 52 
- found on another spider web (parasite) or spinning its own web (web spinner) 53 
- if spinning its own web, span of the web in cm, measured as the longer silk thread that bear 54 
the web and number of prey items per web 55 
- local habitat openness, estimated as the percentage of canopy cover directly above the web. 56 
0% is a completely closed habitat (very dense canopy cover) whereas 100% is a completely 57 
open habitat (no canopy cover above the web) 58 
Images from a total of 102 specimens were taken using a Leica MZ 16. A stereomicroscope equipped 59 
with a digital camera (Leica DC 320). All measurements were taken in millimeters using the Leica 60 
IM500 driver. Were measured the following 6 variables: total body size, cephalothorax length, 61 
abdomen length, abdomen maximum width, sternum length, sternum width. We reduced the 62 
number of variables by the PCA (Principal Component Analysis) method. Since all 6 variables were 63 
strongly positively correlated, we used the total body size variable as a proxy of global change in size 64 
during our analysis (Fig 1). While measuring male spiders with this stereomicroscope, we were also 65 
able to have a closer look at their copulation organ (modified pedipalp) and we determined whether 66 
males were fully mature (functional palp ultrastructure, “mature males” in this study) or during their 67 
penultimate instar (palps still covered in chitin, “immature males” in this study). 68 
Ecological and morphological data analysis 69 
We used a Generalized Linear Models (GLM) to test how the total body size was influenced by 70 




size indicates how the SSD changes with habitat openness. We performed another GLM to test how 72 
female web size was influenced by total body size and habitat openness. We also tested for a 73 
correlation between the number of prey items catch by females and the openness of the local 74 
habitat they spin their web in through Kendall’s and Spearman’s rank correlations. To do so, we did 75 
not use the raw number of prey items but a ratio between the number of prey items and the span of 76 
the web, to take into account the fact that larger webs tend to catch more preys (Brown 1981; Brown 77 
& Christenson 1983) and that webs are larger in open environments (this study). For males, we 78 
compared the habitat openness where are found web-spinners males VS the habitat openness where 79 
are found parasite males through an unpaired Wilcoxon test. We also tested if there was a difference 80 
between the observed repartition of immature or mature males VS the fact they are parasite or spin 81 
a web and the null expectation through a χ2 test. 82 
For any GLM and LM we performed, we checked for the normality of residuals of the model, the 83 
homoscedasticity and the absence of autocorrelation using the shapiro.test, bptest and dwtest 84 
functions respectively (lmtest package). When one or several of these conditions were not filled in, 85 
we performed a Box-Cox power transformation (Box & Cox 1964) with the boxcox function (MASS 86 
package) on the variable to explain. In any case, it allowed the recovery of either the normality of 87 
residuals of the model, the homoscedasticity and the absence of autocorrelation. 88 
All analyses were performed in R software, version 2.13.1 (R Development Core Team 2011). 89 
DNA extraction, amplification and sequencing of COI gene fragments 90 
Total genomic DNA was extracted from leg tissue following a recently developped Proteinase K-91 
Chelex® procedure (Casquet et al. 2012). Considering the strong implications that SSD can have on 92 
reproductive strategies and therefore, how a change in SSD can lead to a quick divergence and then 93 
speciation between populations, we decided to focus on a ~700 base pairs fragment of the 94 
mitochondrial cytochrome C oxidase subunit I (COI), as COI is known to be a good marker at an 95 




amplified by using the standard primers LCO1490 and HCO2198 (Folmer et al. 1994). The polymerase 97 
chain reaction (PCR) was performed on Eppendorf Mastercycler® ep thermocycler system under the 98 
following conditions: hot-start at 95°C for 2min; repeated 38 cycles (denaturation at 95°C for 30sec, 99 
primer annealing at 55°C for 30sec and primer extension at 72°C for 40sec); final extension at 72°C 100 
for 7 min. PCR products were either sequenced in both directions by MilleGen (Labège, France) or by 101 
the French National Sequencing Center (Genoscope, www.genoscope.cns.fr). For each individual, the 102 
assembly of both strands into a contig was performed using Geneious v5.3 (Drummond et al. 2010). 103 
Haplotype network and ecology 104 
To visualize how the haplotype diversity is distributed between N. inaurata with low SSD and N. 105 
inaurata with high SSD, we reconstructed with Network v4.6.0.0 two median-joining haplotype 106 
networks (Bandelt et al. 1999), one which included 44 549pb COI sequences (males), one which 107 
included 50 549pb COI sequences (females). Sequences were shortened from ~700pb to 549pb in 108 
order to remove any ambiguities from our dataset, given that haplotype networks cannot take into 109 
account ambiguities. 110 
To assess whether N. inaurata with low SSD and N. inaurata with high SSD represent independent 111 
evolutionary units, we looked for a correspondence between male haplotypes and their ecology or 112 
between female haplotype and their size (divided in two size classes, “small” and “large”) through a 113 
χ2 test. The “small” females are the 25 smaller females from our dataset; the “large” females are the 114 





Ecological and morphological data analysis 117 
According to the PCA, the six morphological measures we took are strongly positively correlated (Fig. 118 
1). Therefore, we used one of these variables, the total body sizes as a proxy of global change in size 119 
during our analysis. 120 
 121 
Figure 1. PCA correlation circle of the six morphological variables. Axis 1 explains 96.6% of variance, axis 2 explains 2.1% of 122 
variance. 1. Abdomen length 2. Total body length 3. Abdomen maximum width 4. Cephalothorax length 5. Sternum length 123 
6. Sternum width. 124 
There is a significant interaction between the effect of gender and the effect of habitat openness on 125 
total body size: in our case, males are smaller than females and the size of females increases quicker 126 
than the size of males with habitat openness (Fig.2, Table 1). It leads to an increase of SSD with 127 
habitat openness: from 1.7 (closed habitat) to 3.2 (open habitat) 128 
Table 1. Slope estimates (b), standard error (SE), t value and associated significance probability estimated by GLM for the 129 
effect of gender (qualitative variable with two levels, female and male), habitat openness (quantitative variable varying 130 










Variables b SE t value p
Sex (1)
   Female 0 0
   Male -0.7554 0.1819 -4.152 < 0.001
Openness (2) 1.0591 0.1787 5.925 < 0.001





Figure  2. Effects of gender and habitat openness on total body size (transformed through Box-Cox power transformation). 134 
Blank circles: females; solid circles: males; dotted line: values predicted through GLM 135 
Each one of the 53 females we sampled was spinning its own web. The larger a female, the larger the 136 
web it spins; the more open the habitat, the larger the female’s web (Table 2; Fig. 3).  137 
Table 2. Slope estimates (b), standard error (SE), t value and associated significance probability estimated by GLM for the 138 
effect of total body length (quantitative variable), habitat openness (quantitative variable varying from 0 to 1) and their 139 
interaction on female web size transformed through Box-Cox power transformation 140 
 141 



































Variables b SE t value p
Intercept 2.0033 0.0622 32.226 < 0.001
Total body size (1) 0.0158 0.0052 3.045 < 0.01
Openness (2) 0.2086 0.0933 2.237 < 0.05





Figure  3. Relationship between the transformed female’s web size and its total body size (left), the transformed female’s 143 
web size and openness of habitat it is found (right). Blank circles: observed values; solid circles: values predicted through 144 
GLM; dotted line: linear relationship predicted through a linear model between the transformed female’s web size and each 145 
explicative variable (for visualization purpose only) 146 
In females, there is a significant positive correlation between the number of prey items per meter of 147 
web span and the openness of the habitat the web is built in (τ = 0.36, p < 0.05; ρ = 0.46, p < 0.05; 148 
Fig. 4). 149 
 150 
Figure 4. Kendall’s τ and Spearman’s ρ rank correlations between the number of prey items per meter of web span and the 151 
habitat openness. 152 


























































































τ = 0.36   p < 0.05




On the 49 males we sampled, 22 were spinning their own web and 27 were living as a parasite on a 153 
female web. Most web spinners males were found in closed habitat, most parasite males were found 154 
in open habitats (unpaired Wilcoxon test, W = 85, p < 0.05). 155 
 156 
Figure 5. Openness of habitat where were sampled either web-spinners or parasite males. Bars correspond to standard 157 
errors. 158 
Among the 22 male web spinners, 20 are immature males and 2 are mature males. Among the 27 159 
parasite males, 3 are immature males and 24 are matures males. This deviates significantly from null 160 
expectations (χ2 test, χ2= 27.872, df = 1, p < 0.001). 161 
Haplotype network and ecology 162 
Among our 94 individuals (44 males, 55 females), there is only 5 COI haplotypes and no more than 5 163 
substitutions between the most different haplotypes. The fragment analysed is 549pb long then the 164 
maximum difference between two Reunion Island Nephila is below 1%. 165 
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Figure 5. 549pb COI haplotype network for males (left) and females (right). In males, white stands for web-spinners and 167 
black for parasites. In females, white stand for small size and black for large size. Number indicates the number of 168 
individuals per haplotype.  169 
There is no link between male haplotype and their ecology (χ2 test, χ2= 2.25, df = 4, p=0.69) or 170 
between female haplotype and their size (χ2 test, χ2= 6.56, df = 4, p=0.16). 171 
Discussion 172 
SSD increases with habitat openness: physical and ecological causes 173 
SSD increases with habitat openness: in our study, it ranges from 1.7 (closed habitat) to 3.2 (open 174 
habitat). Female size increases strongly with habitat openness whereas male size does not (Fig. 2); 175 
females are always web spinners whereas males are more often web spinners in closed habitats and 176 
parasites in open habitats (Fig.5). Therefore, we can suppose that the SSD changes between closed 177 
and open habitats because male and female Nephila undergo contrasted ecological pressures in 178 
contrasted habitat. 179 
Female size increases with habitat openness 180 
Female always spin a web, no matter the habitat they live in. Therefore, two non-exclusive 181 
hypotheses can explain why their size increases with habitat openness.  182 
The first hypothesis is that females are larger in more open environments because an orb-weaver 183 
spider’s size correlates well with the size of the web they can spin (Waldorf 1976; Murakami 1983; 184 
Craig 1987; Higgins 1992; Zschokke 1997; Heiling & Herberstein 1998; Vincent & Lailvaux 2006; Bonte 185 
et al. 2008; Kuntner et al. 2008; Kuntner, Gregorič, et al. 2010; Inkpen & Foellmer 2010, but see 186 
Venner et al. 2003), a larger trap meaning more prey catches (Waldorf 1976; Brown 1981; Brown & 187 
Christenson 1983) or larger prey items (Eberhard 1990 and references therein) and likewise a higher 188 




as large traps are more likely to catch both many preys and large preys, spiders should be larger in 190 
open environments. Like most orb weavers, to build their web Nephila females climb at the top of a 191 
bush and start spinning a sticky silk line in the air. The wind catches its extremity and Nephila keep 192 
elongating the line until it gets stuck in another bush. After the spider strengthened it several times, 193 
this thread will bear the web. Therefore, the local habitat structure itself influences the size of the 194 
web (Craig 1987; Krink & Vollrath 2000; Blamires et al. 2007; Kuntner, Kralj-Fišer, et al. 2010) and 195 
then the size of individuals (Gunnarsson 1992). In our case, we can suppose that the more closed the 196 
habitat, the higher the probability that the silk line gets stuck very quickly in a bush and the smaller 197 
the web. We find a correlation between habitat openness and web size (Fig 3, right), as well as 198 
between web size and spider size (Fig 3, left). Then the fact that female Nephila size increases with 199 
habitat openness can be explained by physical constraints only.  200 
The second hypothesis is that flying prey input varies with local environment (Vollrath 1985; Higgins 201 
1987; Hénaut et al. 2006; Blamires et al. 2007; Bonte et al. 2008; Suominen et al. 2008; Martinez et 202 
al. 2009, but see Inkpen & Foellmer 2010) leading to a variation in size or growth rate between 203 
environments (Vollrath 1985; Higgins 1992; Blamires et al. 2007). In our case, we can suppose that 204 
there are more preys to be captured in open habitat that in closed habitat, leading to a larger size in 205 
open habitats. We tested this hypothesis by calculating the correlation between the number of prey 206 
items per meter of web span and local habitat openness. This ratio corrects for the size of the web, 207 
which in itself varies with habitat openness and is correlated with the number of captured preys 208 
(Brown 1981; Brown & Christenson 1983). Despite outliers, this correlation is significant (Fig. 4) and is 209 
likely to be due to the contrasted number of flying preys between open and closed environments 210 
only. Given that the number of preys a spider can catch is correlated with the number of preys 211 
available in the environment (Waldorf 1976; Nentwig 1985; Higgins & Rankin 2001; Rittschof & 212 




Therefore, we can conclude that females are larger in open environments probably because of the 214 
cumulative effects of two phenomenons: it is easier to spin a large web, which catches more preys 215 
and allows a larger size, in an open environment; there are also more preys to catch in this habitat.  216 
Male size does not increase with habitat openness 217 
Contrary to female size, male size seems to stay rather constant with habitat openness (Fig. 2). This 218 
could be explained by contrasted ecology between males and females depending on their habitat. 219 
In closed habitats, males are mostly web spinners (Fig. 5). Therefore, such as females, males are of a 220 
small size, due to both physical (space available) and ecological (preys available) constraints (see text 221 
above). Conversely, in open habitats, they are more likely to be parasites and to inhabit females’ 222 
webs. In spiders with female-biased SSD, female cannibalism of males is frequent (Vollrath 1980; 223 
Elgar & Fahey 1996; Wilder & Rypstra 2008; Rabaneda-Bueno et al. 2008) and up to 60% of males do 224 
not survive copulation in Nephila (Schneider & Elgar 2000). Then parasitism in male spiders in 225 
associated with strong constraints on body size: large males are much more likely to be cannibalized 226 
by females, probably because they are easier to detect (Vollrath 1980; Elgar & Fahey 1996; Wilder & 227 
Rypstra 2008, but see Roggenbuck et al. 2011). Small parasite males survive better than large males 228 
and they are the ones that are more likely to be found on a web in a natural setting, despite the 229 
evolutionary advantage to be a large parasite: large males can prevent smaller rivals from gaining 230 
access to the female by excluding them from the web (Christenson & Goist 1979; Elgar & Fahey 1996; 231 
Elgar, Bruce, et al. 2003; Elgar, Champion de Crespigny, et al. 2003; Rittschof 2010) though smaller 232 
males are sometimes more competitive than larger males (Schneider et al. 2000; Kasumovic & 233 
Andrade 2009; Corcobado et al. 2010). 234 
In our study, male size does not increase much with habitat openness because of their contrasted 235 
ecology with canopy cover: most males are web-spinners in closed habitat where spinning a web 236 
might lead to a small size due to both physical and ecological constraints; most males are parasite in 237 




SSD increases with habitat openness 239 
Female size increases with habitat openness whereas male size is more constant, leading to an 240 
increase of SSD with habitat openness (Fig.2). This increase is due to the impact of each individual’s 241 
ecology on its size. Web-spinners size increases with habitat openness because of physical (space 242 
available) and ecological (preys available) constraints, parasites size is constrained to be small 243 
(female cannibalism), though not too small (male-male interactions). Given that females are always 244 
web spinners, their size increases with habitat openness; conversely, males being web spinners in 245 
closed environment and parasites in open environments, their size does not increase much with 246 
habitat openness. This switch in male ecology depending of their local environment leads to an 247 
increase of SSD with habitat openness. 248 
This study highlights that two entities exist in our model system: on the one hand, a subset of 249 
Nephila of small SSD, living in closed habitats and where both males and females are web spinners, 250 
on the other hand, a subset of Nephila of high SSD, living in open habitats and where females are 251 
web-spinners and males their parasites. Males are of similar size but different ecology between both 252 
entities, females are of different size but similar ecology between both entities. Two alternative 253 
hypotheses can explain this pattern: 254 
1. Differences in SSD between open and closed habitats reflect habitat-related evolutionary 255 
changes 256 
2. Differences in SSD between open and closed habitats are they due to the fact that contrasted 257 
environments are occupied by different age cohorts 258 
Do the differences in SSD between open and closed habitats reflect habitat-related 259 
evolutionary changes?  260 
SSD in spiders has a strong impact on mating strategies (Ramos et al. 2005). Therefore, in our model 261 




habitats, as well as males from open habitats mate more often with females from open habitats. In 263 
this case, the gene flow would be weakened between habitats comparatively to within habitats, 264 
allowing local adaptation. The difference in ecology between males from closed habitats and from 265 
open habitats could reflect this adaptation.  266 
Nephila males are always parasites and this ecology led to coevolution between males and females 267 
genitalia (Ramos et al. 2005; Kuntner et al. 2009), as well as sexual conflicts (Schneider & Elgar 2002; 268 
Fromhage & Schneider 2004; Rabaneda-Bueno et al. 2008) thus enforcing the idea that females traits 269 
impacts on males traits. Parasite males are indeed costly for a Nephila female because parasites feed 270 
on females’ preys and might directly harass females, which increases the probability for a female to 271 
leave its web when too many males inhabit it (Rittschof & Ruggles 2010). In open habitats, females 272 
are large and spin large webs that catch many preys; preys are also more abundant (this study); 273 
females inhabiting these habitats are then able to bear the cost of one or several parasite males. 274 
Conversely, in closed habitats, females are much smaller and there are fewer preys to catch. In this 275 
case, females might be unable to bear the cost of parasite males, leading to an adaptive change in 276 
closed habitats males: a switch from parasite ecology to web-spinner ecology. This local adaptation 277 
hypothesis would explain our data.  278 
Ecological divergence between open and closed habitat Nephila inaurata is huge (females size, males 279 
ecology), this divergence can provoke an interruption of gene flow between habitats (impacts of SSD 280 
on mating strategies) and Nephila inaurata colonized Réunion Island ~1Myr ago (Kuntner & 281 
Agnarsson 2011), therefore, if local adaptation exists, it should have had time and opportunity to 282 
lead to an in-situ speciation: a closed habitat species with small females and web-spinners males, a 283 
open habitat species with large females and parasite males. However, we see neither correlation 284 
between size and haplotype in females, nor correlation between ecology and haplotype in males (Fig. 285 
6). The maximum divergence between a small and a large female, or a web-spinner and a parasite 286 




(Barrett & Hebert 2005; Blagoev et al. 2009). Therefore, there is no evidence of genetic 288 
differentiation between closed and open habitats at the species scale and all Nephila from this 289 
analysis seem to belong to a single species, Nephila inaurata. Two exclusive hypotheses could explain 290 
this pattern: 291 
- The local adaptation hypothesis is right but local adaptation did not have time or opportunity 292 
to lead to in-situ speciation in Nephila inaurata; local adaptation could exist at a within-293 
species scale and is then not seen in our study 294 
- The local adaptation hypothesis is wrong and the pattern we observe is due the fact that 295 
contrasted environments are occupied by different age cohorts 296 
Are the differences in SSD between open and closed habitats due to the fact that contrasted 297 
environments are occupied by different age cohorts? 298 
We tested the change of habitat use with ontogeny on males only, because Nephila inaurata female 299 
instars are still unknown. Nephila inaurata male instars are also unknown but we were able to 300 
discriminate between males in their penultimate instar (palps covered in chitin) and fully mature 301 
males (functional palps). We looked for a covariation between male developmental stage (immature, 302 
mature) and ecology (web-spinner, parasite), given that ecology correlates with habitat openness 303 
(this study). We find a strong link between both: among the 22 male web spinners, 20 are immature 304 
males and 2 are mature males; among the 27 parasite males, 3 are immature males and 24 are 305 
matures males. This deviates significantly from null expectations (χ2 test, χ2= 27.872, df = 1, p < 306 
0.001). Web-spinner males, which are found more often in closed habitats, are immature; parasite 307 
males, which are found more often in open habitats, are mature. There is only one species in our 308 
dataset (Fig.6), therefore, the pattern we observe is most likely explained by a shift in habitat use 309 




For most of their immature lives, males and females occupy similar niches (Hormiga et al. 2000; 311 
Foellmer & Moya-Laraño 2007): in Nephila, immature males and females are both web spinners. 312 
(Christenson & Goist 1979; Myers & Christenson 1988) and mature Nephila males do not often spin a 313 
web (Robinson & Robinson 1973). Therefore, it is not surprising that we do find a link between 314 
developmental stage and ecology in males and that immature male and females both spin a web but, 315 
to our knowledge, a shift in habitat use with growth was never documented before. Several 316 
ecological processes can explain this newly discovered shift. 317 
Immature Nephila are in closed habitats 318 
Large female spiders produce more juveniles (Marshall & Gittleman 1994; Simpson 1995; Blackledge 319 
et al. 2009) but large female spiders are more abundant in open habitats (this study). Therefore, 320 
most juveniles are produced in open habitats. Why do we find most immature males in closed 321 
habitats? 322 
Juveniles are very small web spinners, they are more likely to find a microhabitat suitable for their 323 
very small web in closed environments. They should them move from open to closed habitats very 324 
early in their immature life because they would starve to death if not moving. It is unlikely that 325 
juvenile Nephila survive much if walking from a habitat to another (Robinson & Robinson 1973); 326 
however, they can disperse with the wind. Ballooning is common in spiders (Bell et al. 2005) and 327 
juvenile Nephila are supposed to balloon often (Robinson & Robinson 1973; Kuntner & Agnarsson 328 
2011). Ballooning is a random process because once in the air, spiders cannot control when and 329 
where to land on (Bell et al. 2005). Therefore, after hatchling in an open habitat, juveniles might 330 
balloon again and again until landing by chance on a suitable, closed habitat. It is not surprising then 331 
that a single female produces many spiderlings and that the juvenile mortality is believed to be very 332 
high (Robinson & Robinson 1973). Juvenile that would not balloon or that would balloon in an open 333 
habitat might not be able to spin a web and should then starve to death. Juvenile that would balloon 334 




to document this process, it could explain why we found most immature males and most small 336 
females spinning a web in closed habitats. 337 
Mature Nephila are in open habitats 338 
Immature males are more often in closed habitats and mature males are more often in open 339 
habitats, then a shift in male habitat must happen during their development. At first sight, it seems 340 
surprising that male habitat use changes with ontogeny, given that male survival while dispersing, for 341 
example while looking for a female, is very low (Christenson & Goist 1979; Vollrath 1985; Kasumovic 342 
et al. 2006). One would expect that when switching from an immature, web-spinning ecology to a 343 
mature, parasite ecology, males would select females that are as close as possible to the web they 344 
used to spin. However, male web-spinners are in closed habitats, where females are also small and 345 
find less preys to catch. Male parasitism is costly for females (Rittschof & Ruggles 2010) then small, 346 
starved females are unlikely to bear direct and indirect costs associated with male parasitism: they 347 
might reject males or cannibalize them (Schneider & Elgar 2000; Wilder & Rypstra 2008; Roggenbuck 348 
et al. 2011). Then while looking for a female, males should move to open habitats, where large 349 
females are more abundant (this study). Another possibility is that males are not choosy when 350 
looking for a female: selection pressure to avoid cannibalism may be weak because there are few 351 
opportunities to mate (Schneider & Elgar 2002). They would move to either closed or open habitats 352 
but only males in open habitats would survive long enough for us to see them. Both cases (males 353 
choose open habitat when mature, males do not choose but survive better in open habitats) would 354 
explain why mature males are more abundant in open habitats. 355 
As we cannot determine female instar, we cannot prove that females also shift in habitat while 356 
growing. However, spiders grow by moulting and then cannot decrease their size with ontogeny, so 357 
older spiders can only be larger than younger spiders. Given that larger females are more often in 358 
open habitats, we can suppose that females also shift habitat with ontogeny. Juvenile females are in 359 




growing, they need a more open microhabitat to build their slightly larger web. Step by step, female 361 
might move from the closed habitat they inhabit while just hatched to open habitat they inhabit 362 
while fully mature. 363 
General conclusion and conservation perspectives 364 
In our study, we find an increase in SSD with habitat openness. This increase is due to a complex 365 
interplay between sex-related and environment-related pressures endured by males and females. In 366 
closed habitat, both males and females are web-spinners. They are relatively small, which is due to 367 
both physical (no space available to spin a large web) and ecological (less preys available) constraints. 368 
Both are environment related pressures. In open habitats, females are still web-spinners and much 369 
larger than in closed habitats, most likely because they have enough space to spin a large web and 370 
because they are more preys to catch. Conversely, in open habitats, males switch to a parasite 371 
ecology and are much smaller than females, most likely because of the constraints on size endured 372 
by parasite males: large males are much more likely to be cannibalized (sex-related pressure). 373 
Therefore, we observe two contrasted strategies depending on the environment: in closed habitats, 374 
SSD is small because both males and females spin a web and undergo the same physical and 375 
ecological constraints leading to a small size, in open habitats, SSD is large because females can spin 376 
large webs that catch many abundant preys and males are small because they switch to a parasite 377 
ecology. The mixing of sex and environment related pressures explain the variation of SSD with 378 
habitat. 379 
Two exclusive hypotheses can explain this pattern: 1. differences in SSD between open and closed 380 
habitats reflect habitat-related evolutionary changes 2. they due to the fact that contrasted 381 
environments are occupied by different age cohorts. We find no support for the first hypothesis but 382 
strong support for the second one. Our data reveals several shifts in habitat with ontogeny: a first 383 
shift shortly after emergence from an open habitat (where eggs are laid) to a closed habitat (where 384 




habitat (where mature individuals are found). These multiple shifts with ontogeny lead to an increase 386 
in SSD with habitat openness. 387 
These shifts indeed have strong implications for the conservation of this species. Nephila inaurata is 388 
usually believed to mostly live in open habitats, where mature individuals are found, but this study 389 
highlights the critical importance of closed habitats, where immature spiders grow. It also shows that 390 
several risky dispersal events between habitats exist in this species. Therefore, Nephila inaurata does 391 
not only need good open habitats but also some available closed habitats. It could explain why 392 
Nephila inaurata is so rare on Mauritius despite a lot of open habitat surface, due to human impacts. 393 
Our study took place on Réunion Island, where more than 50% is covered in dense forest. On the 394 
nearby island of Mauritius, less than 10% of the island is covered in trees. Nephila inaurata is much 395 
rarer in Mauritius than in Reunion Island: we found only 14 Nephila in 3 weeks in Mauritius Island, a 396 
number that is easily encountered in 30 minutes in Reunion Island favourable habitats. This is not 397 
due to the presence of more open habitats in Reunion Island but most likely to the absence of 398 
enough favourable closed habitats on Mauritius, where spiderlings can grow until reaching maturity. 399 
Protecting both habitats is of critical importance to conserve this species that is endemic to the 400 
western Indian Ocean. 401 
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Manuscrit n°6 : Lag between sexual size dimorphism and sexual 1 
shape dimorphism in a highly dimorphic species. Casquet J. & 2 
Thébaud C., In Prep 3 
Introduction 4 
Sexual dimorphism is a striking characteristic of many terrestrial and marine organisms, including 5 
mammals (e.g. Isaac 2005), birds (e.g. Coyne et al. 2008), fish (e.g. Johnson et al. 2009), insects (e.g. 6 
Stillwell et al. 2010) and spiders (e.g. Foellmer & Moya-Laraño 2007). One of the most studied 7 
aspects of sexual dimorphism is sexual size dimorphism (hereafter SSD, “sexual size dimorphism” = 8 
13.000 hits, Google scholar, December 2011) but size is only one component of sexual dimorphism 9 
and the variation in shape is often understudied (hereafter SShD, “sexual shape dimorphism”, 139 10 
hits, Google scholar, December 2011), despite huge implications of shape on local adaptation and 11 
sexual selection. 12 
SSD is a common feature among spiders where females are often much larger than male (Foellmer & 13 
Moya-Laraño 2007). SSD evolved several times independently among spiders, mostly through 14 
females gigantism rather than male dwarfism (Coddington et al. 1997; Hormiga et al. 2000). Extreme 15 
SSD is one of the main feature of the tropical Nephilidae family (Kuntner, Coddington, et al. 2008; 16 
Hormiga et al. 2000; Kuntner & Coddington 2009; Coddington et al. 1997), which groups together 17 
Nephila, Nephilengys, Herennia and Clitaetra (Kuntner 2006; Kuntner, Coddington, et al. 2008). 18 
Among Nephilidae, Nephila is the genus where this SSD is the most extreme (Kuntner & Coddington 19 
2009): females can be up to 10 times larger than males. This SSD varies between (Kuntner & 20 
Coddington 2009; Higgins et al. 2011) and among (Casquet et al. In Prep) species, but, to our 21 




In Nephila inaurata, SSD is known to vary with the environment: it is small in closed habitats, such as 23 
the understory, and high in open habitats, such as heathland. This variation is most likely due to a 24 
switch in ecology while reaching maturity: females are web spinners during all their life and are as big 25 
as the environment allows them to be (small in closed habitats, large in open habitats), whereas 26 
immature males are web spinners and mature males live on female webs, making them small no 27 
matter the environment (Casquet et al. In Prep). Switching from a web spinning ecology to a parasite 28 
one while reaching maturity is a big change for male Nephila. Therefore, this switch in ecology might 29 
be associated with changes in size and/or shape. Conversely, immature males have the same ecology 30 
than females and might have similar shape, despite huge difference in size due to their switch to 31 
parasitism when mature. We find strong support for these hypotheses on Nephila inaurata from 32 
Réunion. We show that SSD in Nephila inaurata is associated with SShD but also that there is a lag 33 
between the apparition of SSD and SShD: SShD appears only when males get mature and switch from 34 
an immature female-like web-spinning ecology to a mature parasite ecology. We propose several 35 
physiological and evolutionary hypotheses to explain SShD and lag between SSD and SShD. 36 
Material & Methods 37 
Material 38 
We sampled 102 Nephila inaurata (Nephilidae) ¸ 53 females and 49 males, in 2009 and 2010 in the 39 
wild on various sites of Réunion (Mascarene archipelago, Indian Ocean). We had been sampling N. 40 
inaurata on every habitat type found on this island. The specimens we collected were stored in 90% 41 
ethanol and then stored at 4°C for 1 to 2 years before morphological measures. For each specimen 42 
we collected, we measured 6 morphological variables (see methods). 43 
Methods 44 




Images from a total of 102 specimens were taken using a Leica MZ 16. A stereomicroscope equipped 46 
with a digital camera (Leica DC 320). All measurements were taken in millimeters using the Leica 47 
IM500 driver. Were measured the following 6 variables: total body size, cephalothorax length, 48 
abdomen length, abdomen maximum width, sternum length, sternum width. While measuring male 49 
spiders with this stereomicroscope, we were also able to have a closer look at their copulation organ 50 
(modified pedipalp) and we determined whether males were fully mature (functional palp 51 
ultrastructure, “mature males” in this study) or during their penultimate instar (palps still covered in 52 
chitin, “immature males” in this study). We analyzed immature and mature males independently 53 
because of their very different ecology that might impact on their shape. 54 
Data analysis 55 
We measured the SSD in this species by comparing the total body size of female, immature males 56 
and mature males through a Kruskal & Wallis test followed by a Pairwise Wilcoxon Rank Sum Tests 57 
(kruskal.test and pairwise.wilcox.test, R package stats). We also compared the total body size 58 
variance between immature and mature males through a studentized Breusch-Pagan test (bptest, R 59 
package lmtest). 60 
We measured the SShD through a three-step analysis: 61 
- We created five “ratio” variables by dividing each morphological measurement 62 
(cephalothorax length, abdomen length, abdomen maximum width, sternum length, sternum 63 
width) by the total body size of the individual. These ratios allowed us to test for SShD in a 64 
species with strong SSD and then to take into account the variance in morphological 65 
variables that is not explained by size allometry only 66 
- We performed a PCA (Principal Component Analysis) on these 5 ratio variables to calculate 67 
the 5 independent composite variables that explained the best our dataset. The first one 68 




parameter, the second one explains 17.9% of the total variance in our dataset and can be 70 
considered as a physiological state parameter (see Results) 71 
- We compared the shape between individuals by comparing the shape parameter between 72 
females, immature males and mature males through a Pairwise Wilcoxon Rank Sum Tests 73 
(pairwise.wilcox.test, R package stats). 74 
We examined in more details males shape change by comparing the percentage of total body length 75 
attributable to abdomen length between immature and mature males through a Mann-Whitney test. 76 




The total body size varies significantly between females, immature males and mature males (Kruskal-81 
Wallis chi-squared = 68.5, df = 2, p < 0.001, Figure 1). Females are significantly larger than immature 82 
(Pairwise Wilcoxon test, p < 0.001) and mature (Pairwise Wilcoxon test, p < 0.001) males. The total 83 
body size of immature and mature males is not significantly different (Pairwise Wilcoxon test, p = 0.9) 84 
but its variance is larger in immature males than in mature males (Studentized Breusch-Pagan test, 85 
BP = 9.86, df = 1, p < 0.01). In average, females are 2.7 times larger than males.  86 
SshD 87 
On the 5 ratio we performed, 3 are strongly negatively correlated with PCA 1 (cephalothorax length / 88 
total body length, sternum length / total body length, sternum width / total body length), 1 is 89 
strongly positively correlated with PCA 1 (abdomen length / total body size) and 1 is strongly 90 





Figure 1. Boxplot of the total body size of females, immature males and mature males. Different letters indicates 93 
significantly different values. 94 
Therefore, we can consider that PCA 1 is a shape variable whereas PCA 2 is a physiological state 95 
variable: abdomen width variation is associated with nutritional status (Higgins 1992; Jakob et al. 96 
1996; Moya-Laraño 2002) or  female gravidity (Miyashita 1986). 97 
The shape variable (PCA 1) varies significantly between females, immature males and mature males 98 
(Kruskal-Wallis chi-squared = 26.5, df = 2, p < 0.001, Figure 3a). There is no significant difference 99 
between the shape of females and immature males shape (Pairwise Wilcoxon test, p=0.93). Mature 100 
males shape is significantly different from immature males (Pairwise Wilcoxon test, p < 0.001) and 101 
females (Pairwise Wilcoxon test, p < 0.001). The physiological variable also varies significantly 102 
between females, immature males and mature males (Kruskal-Wallis chi-squared = 12.2, df = 2, p < 103 
0.001, Figure 3b). There is no significant difference between the shape of females and immature 104 
males shape (Pairwise Wilcoxon test, p=0.72). Mature males shape is significantly different from 105 







Figure 2. Principal Component Analysis of the 5 ratio variables. AL: abdomen length / total body size; AW: abdomen width / 108 
total body size; C: cephalothorax length / total body size, SL: sternum length / total body size; SW: sternum width / total 109 
body size. Axis 1 (PCA 1) and axis 2 (PCA 2) explains respectively 64.9% and 17.9% of the total variance in our dataset. Black: 110 
males; grey: females. 111 
Cephalothorax is longer and abdomen is shorter in proportion in mature males comparing to 112 





Figure 3. Comparison of the shape (PCA 1) and physiological (PCA 2) variables between females, immature males and 115 
mature males. Different letters indicates significantly different values. Bars represent standard error. 116 
 117 
Figure 4. Comparison of the percentage of total body length attributable to abdomen length between immature and 118 






SSD and SShD in Nephila inaurata 121 
There is a significant SSD in Nephila inaurata: in average, females are 2.7 larger than males (Figure 1). 122 
Though this value is within the range of variation observed within Nephila, it is below the SSD value 123 
(5.98) proposed for N. inaurata in a previous study (Kuntner & Coddington 2009). The difference 124 
between our results and previous results might originate from a sampling effect: female N. inaurata 125 
are much smaller in closed habitats than in open habitats (Casquet et al., In Prep) so if the sampling 126 
scheme in previous studies did not include specimens from the understory, SSD in this species might 127 
have been overestimated. 128 
There is also a significant SShD in Nephila inaurata: mature male and females have a significantly 129 
different shape when controlling for total body size effect (Figure 2, Figure 3). Though taxonomic 130 
studies did mention since centuries that male and female spiders are often different in shape, there 131 
are only few quantitative measures of SShD in this group (Faber 1983; Elgar et al. 1990; Prenter et al. 132 
1995; Foellmer & Fairbairn 2004; Huber 2005; Foellmer & Fairbairn 2005) and this is the first one in 133 
the Nephilidae family. 134 
There is a lag between the appearance of SSD and SShD in Nephila inaurata ontogeny. Before 135 
reaching maturity, males are different from females in size (Figure 1) but not in shape (Figure 2, 136 
Figure 3). This lack of SShD is still there in the male penultimate instar (“immature males” in our 137 
study): though immature males are smaller than females, they have a very similar shape. SShD only 138 
appears when males reach maturity. The lag between the appearance of SSD and SShD restrain the 139 
number of hypotheses that can explain SShD in this species because these hypotheses must take into 140 




Appearance of SShD in Nephila inaurata 142 
Spiders such as Nephila develop through successive molts and are larger from molt to molt (Higgins 143 
1992). Mature males should be larger than immature males because of mechanical constraints only; 144 
however, they are not (Figure 1). This puzzling observation could be easily explained if considering 145 
that different body parts do not grow the same, leading to an overall absence of change in size but 146 
not in shape: a spider could compensate mechanically constrained size increase in hard body parts by 147 
size decreasing size in soft body parts. Therefore, we expect mature males to have larger strongly 148 
sclerotized body parts, such as cephalothorax and sternum (Foellmer & Moya-Laraño 2007 and 149 
references therein) and shorter weakly sclerotized body parts, such as abdomen (Foellmer & Moya-150 
Laraño 2007 and references therein) than immature males. The detailed analysis of size parameters 151 
is totally along the lines of this hypothesis. Mature males have a longer cephalothorax, a longer and 152 
wider sternum than immature males but a shorter and narrower abdomen (Figure 2, Figure 3) 153 
leading to a change in body proportions (Figure 4) but not in size (Figure 1).  154 
Females and immature males have a similar shape (Figure 2, Figure 3) so the change of shape 155 
between immature males and mature males also leads to the apparition of SShD in Nephila inaurata 156 
late in their ontogeny. 157 
Physiological hypotheses for SShD 158 
SShD in Nephila inaurata is due to abdomen shrinkage in mature males proportionally to their total 159 
body size (Figure 4) and this abdomen shrinkage could be explained by reduction of what it contains. 160 
The abdomens of spiders contain mostly visceral organs, gonads and silk glands (Foellmer & Moya-161 
Laraño 2007 and references therein), it is also where are stored energy reserves (Foellmer & 162 
Fairbairn 2005). A diminution of any of these components but visceral organs (mature males do feed 163 
in this species) when males reach adulthood could explain why mature males’ abdomen is 164 




Gonads could be reduced in mature males when compared to immature males. Though not 166 
straightforward, this hypothesis makes sense when knowing in details Nephila sexual behavior. 167 
When reaching adulthood, males spin on their immature web a sperm web on which they transfer 168 
their sperm from their abdomen; then they transfer the sperm from the sperm web to their palps 169 
and leave their web to look for a female (L. Myers & Christenson 1988). Once they found a female’s 170 
web, they will use their palps to copulate. Sperm web spinning while males found a female seems to 171 
be very infrequent (L. Myers & Christenson 1988), then mature males seem to use their gonads only 172 
once, while they are still on their immature web. Further reduction of these gonads could explain 173 
why mature males have a proportionally smaller abdomen than immature males. 174 
Silk glands could be reduced in mature males comparing to immature males. Though immature males 175 
spin their own web, mature males do not. However, silk production is not only used for web 176 
spinning: spiders use silk in a variety of behavior including dispersion (Bell et al. 2005), escape from a 177 
threat (Elgar & Fahey 1996) and feeding (Higgins 2007) and Nephila mature males do express all 178 
these behaviors. Abdomen shrinkage could be partly due to silk glands reduction but this reduction is 179 
not expected to be extreme. 180 
Starvation leads to abdomen reduction in spiders (Jakob et al. 1996) and mature males are expected 181 
to endure starvation. When reaching adulthood, males leave their web to look for a female’s web 182 
and cannot feed until they found one (L. Myers & Christenson 1988; Foellmer & Fairbairn 2005). This 183 
search strategy is indeed costly for males and their mortality when looking for a female is very high 184 
(L. Myers & Christenson 1988; Kasumovic et al. 2006). Spiders abdomen contracts with starvation 185 
(Jakob et al. 1996) so the change of shape between immature and mature males could originate from 186 
this costly mate searching behavior. Though this physiological hypothesis might explain part of our 187 
data, we do not think that the SShD in Nephila inaurata originates from male mate searching only. 188 
Mature males do have lower values of our “physiological variable”, i.e. thinner abdomens (Figure 3b.) 189 




males (Figure 4) but the variance of this proportion in mature males is extremely small. One would 191 
expect it to be high because our sample of mature males is likely to include both males that just 192 
reached a female and males that reached a female several days or weeks ago and that have eaten 193 
some of their preys. Therefore, if abdomen shrinkage was due to starvation only, we would expect it 194 
to vary a lot within our mature male samples.  195 
Some physiological processes could explain why immature and mature male do not have the same 196 
shape. Reduction of silk glands, gonads and energy reserves are expected to decrease mature males’ 197 
abdomen size proportionally to their total body size. However, these hypotheses cannot explain why 198 
immature males and females have a similar shape despite high difference in size, or why the variance 199 
in total body size is smaller in mature males than in immature males (Figure 1), which suggest that 200 
size might be more strongly constrained in mature males than in immature males and correspond 201 
better to evolutionary explanations for the appearance of SShD.  202 
Evolutionary hypotheses for SShD 203 
Immature males and females have very similar ecology: they spin their own orb webs where they 204 
feed on the preys they catch. Therefore, their very similar shape despite dissimilar size could be 205 
adaptive and reflecting that natural selection selected for a given shape when spinning a web and 206 
another shape when shifting to a parasite ecology.  207 
Immature males and females, that are both orb weavers, share a similar shape despite high 208 
difference in size. Size variation does not seem to be such a constraint for orb web spinning, given 209 
that orb weavers species goes from the largest known web spinning species (Kuntner & Coddington 210 
2009) to species building miniaturized webs and with a weight five orders of magnitude below the 211 
heaviest ones (Eberhard 2007). Conversely, orb web spinning in spiders is associated with the 212 
evolution of several traits, including characteristic silk use (Zschokke & Vollrath 1995; Benjamin & 213 




Zschokke 2004) and distinctive shape, such as ratio between leg or fang length and total body size 215 
(Olive 1981). Therefore, the similarity in shape we observe between females and immature males, 216 
that are both orb weavers, could reflect adaptation to a similar ecology. 217 
Mature males go through a roving period that is not shared with immature males and females (L. 218 
Myers & Christenson 1988; Foellmer & Fairbairn 2005), then their distinctive shape could be adaptive 219 
for this period. Morphology does have an impact on locomotion abilities in spiders (Moya-Laraño et 220 
al. 2002; Moya-Laraño et al. 2007; Moya-Laraño et al. 2008; Corcobado et al. 2010; Prenter et al. 221 
2010) and there are some evidence for natural selection on longer legs in mature males that could be 222 
due to their roving behavior (Prenter et al. 1995; Foellmer & Fairbairn 2005). Therefore, the fact that 223 
Nephila mature males have a smaller abdomen than immature males could originate from selective 224 
pressures on walking locomotion. For example, considering that most of a spider weight is contain 225 
within its abdomen, mature males with smaller abdomens have longer legs for a same weight and 226 
could be able to forage better in their environment. 227 
Mature males are parasites of females. Parasitism is risky for Nephila males and sexual cannibalism 228 
of males by females is common in this genus (Elgar & Fahey 1996; Schneider & Elgar 2000; Schneider 229 
& Elgar 2002; Elgar, Bruce, et al. 2003). Cannibalistic or choosy females indeed apply a strong 230 
selective pressure on their males and can impact on their traits, such as leg ornamentations (Scheffer 231 
et al. 1996), palpal morphology (Ramos et al. 2005; Kuntner et al. 2009), leg proportions (Elgar et al. 232 
1990; Prenter et al. 1995) or total body size: larger males are more often cannibalized, probably 233 
because they are easier to detect (Vollrath 1980; Elgar & Fahey 1996; Wilder & Rypstra 2008, but see 234 
Roggenbuck et al. 2011). In our study, mature males have proportionally smaller abdomens than 235 
immature males. They are then lighter than expected if abdomen and sclerotized body parts were 236 
linearly correlated. The change in shape between immature males and matures males leading to 237 
SShD in this species could be an adaptation to parasitism that helps males to reduce their probability 238 




However, in Nephila inaurata, parasite males cannot be too small or too light: there are often several 240 
males on a given female web and small (or light) males usually cannot copulate with the female, 241 
because the largest (or heaviest) male on the web prevents other males from doing so (Elgar, Bruce, 242 
et al. 2003; Elgar, Champion de Crespigny, et al. 2003; Christenson & Goist 1979; Rittschof 2010; 243 
Elgar & Fahey 1996) though smaller males are sometimes more competitive than larger males 244 
(Schneider et al. 2000; Corcobado et al. 2010; Kasumovic & Andrade 2009). Therefore, selective 245 
pressures act on males’ size in both directions: heavy males are more likely to be cannibalized, light 246 
males cannot access to the female. These opposite pressures acting on a same trait could explain 247 
why the variance in total body size is higher in immature males than in mature males: immature 248 
males that were too big were cannibalized, immature males that were too small were ejected from 249 
the web, the only males we found in the wild were those of average size. 250 
One or any of these evolutionary hypotheses for the selection of a different shape between 251 
immature males and mature males could explain the pattern we observe, in synergy with 252 
physiological hypotheses stated before. 253 
Conclusion 254 
There is a significant SSD in Nephila inaurata, such as a significant SShD: females are larger than 255 
males and also have a proportionally longer and thicker abdomen. SShD appears late in Nephila 256 
inaurata ontogeny since it is detectable only once males reach adulthood. This lag between the 257 
appearance of SSD and SShD allows us to propose several hypotheses to explain why there is a SShD 258 
in this species. SShD could be due to physiological processes, such as reduction of gonads, silk glands 259 
and/or energy reserves in mature males. SShD could also be due to evolutionary processes, such as 260 
selection for a given shape in orb weaving Nephila (females and immature males) and for another 261 
shape in parasite Nephila (mature males); this selection could favor mature males that have a better 262 




are consistent with both the change in shape between immature males and mature males and the 264 
similar shape between immature males and females. 265 
This study is one of the first to quantitatively describe SShD in spiders and the first one to do so 266 
within the Nephilidae family, which is well known for extreme SSD. Size is only one of the dimensions 267 
of sexual dimorphism and studying other components of dimorphism, such as shape, could help us to 268 
make better inferences about how and why sexual dimorphism appeared repeatedly over 269 
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DISCUSSION GENERALE  
Ce travail de thèse se place dans le cadre théorique de l’édification des communautés écologiques, 
un phénomène complexe qui peut s’étudier à de nombreuses échelles et qui est influencé à la fois 
par des facteurs historiques, géographiques et écologiques. 
Dans le premier chapitre, nous avons présenté l’hypothèse d’une relation entre la dynamique de 
colonisation (immigration) et les règles d’assemblage d’une communauté. Nous nous sommes tout 
particulièrement intéressés au rôle de l’isolement géographique, autrement dit la distance entre le 
lieu où s’assemble une communauté et la source de colonisateurs potentiels. Lorsque cette distance 
est courte, les évènements d’immigration plus fréquents pourraient à la fois favoriser une origine des 
lignages par multiples évènements de colonisation et un assemblage de type neutre. A l’inverse, 
lorsque cette distance est grande, la plus grande rareté des évènements d’immigration pourrait à la 
fois favoriser une origine des lignages par diversification in situ et un assemblage de type 
déterministe (Manuscrit n°1). Ces prédictions devront à l’avenir être confrontées à des données 
empiriques pour en apprécier la validité. 
Dans le deuxième chapitre, nous avons étudié la dimension historique de l’édification d’une 
communauté écologique en évaluant le rôle du contexte géographique sur la mise en place des 
communautés de Tetragnatha dans les archipels d’Hawai’i et des Mascareignes. Hawai’i étant 
beaucoup plus éloigné du continent que les Mascareignes, notre hypothèse de travail fut que la 
communauté écologique d’Hawai’i aurait pu se développer à partir d’un nombre restreint 
d’évènements de colonisation suivis de diversification in situ alors que celle des Mascareignes 
pourrait refléter un nombre plus importants d’évènements de colonisation non suivi d’évènements 
de diversification in situ  (Emerson & Gillespie 2008). Notre étude montre que la situation est plus 
complexe que ce qui était attendu par les modèles verbaux et théoriques (Manuscrit n°2). Sur 




évènements d’immigration indépendants (la première hypothèse étant la plus parcimonieuse). Ces 
évènements d’immigration ont été suivis par deux diversifications in situ massives qui ont provoqué 
l’apparition d’au moins 29 espèces endémiques. Sur l’archipel des Mascareignes, la communauté 
écologique de Tetragnatha s’est elle formée à partir de trois évènements d’immigration 
indépendants, ce qui n’est pas drastiquement différent de ce qu’on observe à Hawai’i. Pourtant, à 
l’opposé de ce qui a été observé chez les Tetragnatha d’Hawai’i, ces évènements d’immigration n’ont 
jamais été suivis de diversification in situ. Nous ne pouvons pas complètement écarter l’hypothèse 
d’une capacité intrinsèque moindre à se diversifier in situ chez les Tetragnatha à l’origine de la 
communauté écologique des Mascareignes, ou celle de l’existence d’une préemption de niche plus 
importante qui aurait empêché la diversification in situ. Cependant, nous avons montré que des flux 
d’individus existaient encore entre certaines populations de  Tetragnatha des Mascareignes et 
certaines populations de la zone géographique dont elles proviennent (Madagascar). Ces flux 
pourraient retarder indéfiniment la diversification in situ locale dans les Mascareignes en empêchant 
la différenciation entre populations, ce qui pourrait en partie expliquer les différences fondamentales 
d’édification des communautés entre nos deux archipels d’intérêt. 
Pour des organismes à grande capacité de dispersion comme Tetragnatha (Simberloff & Wilson 
1969; Simberloff 1976; J. S. Edwards & Thornton 2001), le contexte géographique joue certes un rôle 
sur l’assemblage des communautés écologiques mais son impact ne semble pas se traduire par une 
variation drastique dans le nombre d’évènements d’immigration indépendants. Par contre,  en 
jouant sur les flux d’individus entre la source d’immigrants et l’endroit où s’assemble la communauté 
écologique, le contexte géographique pourrait empêcher la diversification in situ dans les zones 
proches de la source de colonisateurs même lorsque le contexte écologique est localement favorable 
à la diversification (Gavrilets & Vose 2005; Losos & Ricklefs 2009; Kisel & Barraclough 2010). 
Dans le troisième chapitre, nous avons étudié l’impact du contexte régional sur la structure d’une 




termes d’âge, de taille, de topographie et de conditions écologiques (Thébaud et al. 2009; Duncan, 
2009). Nous nous sommes placés dans le cadre d’un système hôte-parasite, ce qui nous a permis de 
prendre également en compte d’éventuelles différences entre les îles du point de vue de la 
composition en hôtes et d’apprécier leur impact sur la structure des communautés de parasites, 
exprimée en termes d’occurrence, d’abondance totale et relative ainsi que de richesse spécifique. 
Notre modèle biologique fut les communautés d’Argyrodinae, un groupe d’araignées kleptoparasites 
qui vivent exclusivement sur les toiles d’autres espèces d’araignées de grande taille, où elles se 
nourrissent et se reproduisent (Whitehouse et al. 2002). 
Les deux manuscrits de ce chapitre ont mis en avant la grande complexité des déterminants de la 
structure de cette communauté à l’échelle régionale. Nous avons tout d’abord testé l’effet du 
contexte régional sur l’occurrence et l’abondance des Argyrodinae sur les toiles de leurs hôtes. Notre 
hypothèse était qu’elles pouvaient varier selon l’île considérée, à la fois par un effet direct des 
caractéristiques de l’île mais aussi par les différences de composition en hôtes entre les îles. Nous 
avons montré que ces deux effets agissaient en interaction. En effet, les Argyrodinae sont plus ou 
moins présentes sur certaines espèces d’hôtes, ce qui est probablement à relier aux différentes 
caractéristiques des toiles de ces hôtes (taille et structure de la toile, comportement…). Les 
différences de composition en hôtes entre les îles expliquent alors une partie de la variabilité 
observée dans l’occurrence et l’abondance des Argyrodinae, mais pas l’intégralité : l’abondance au 
sein d’une communauté d’Argyrodinae sur une même espèce hôte n’est pas la même selon l’île. Par 
exemple, à hôte équivalent, l’occurrence comme l’abondance des Argyrodinae de l’île Rodrigues 
semblent bien plus importantes que sur les deux autres îles des Mascareignes. Cela est à relier à un 
effet propre à l’île, qui peut s’expliquer par les différentes caractéristiques des îles de l’archipel. 
Nous avons ensuite testé l’effet du contexte régional sur la richesse spécifique et la diversité des 
Argyrodinae sur les toiles de leurs hôtes. Comme précédemment, notre hypothèse était qu’elles 




et/ou leurs compositions en hôtes variables. Cependant, la situation s’est avérée être différente de 
celle observée pour l’occurrence et l’abondance des Argyrodinae. En effet, l’identité de l’hôte ne 
semble avoir aucun effet sur la richesse ou la diversité des Argyrodinae qui le parasitent. Par contre, 
la richesse comme la diversité en Argyrodinae par communauté dépend de l’île : elles sont plus 
élevées à la Réunion qu’à Rodrigues, Maurice étant en situation intermédiaire. Comme 
précédemment, cela peut s’expliquer par un effet des caractéristiques des différentes îles de 
l’archipel. Cela pourrait aussi s’expliquer par un effet des différences non pas en composition en 
hôtes entre les îles mais plutôt dans leur richesse et leur diversité. En effet, sur l’île de la Réunion, la 
richesse et la diversité en Argyrodinae dans un site donné dépend respectivement de la richesse et 
de la diversité en hôtes dans ce même site. La richesse et la diversité en hôtes étant plus élevées à la 
Réunion qu’à Rodrigues, cela pourrait expliquer tout ou partie des différences en richesse et en 
diversité d’Argyrodinae entre ces îles. 
Ce chapitre met donc en avant la grande complexité des processus de structuration des 
communautés écologiques locales dans un contexte régional donné. De nombreux facteurs 
géographiques comme écologiques peuvent agir sur les différentes composantes (occurrence, 
abondance, richesse, diversité) de la structure des communautés écologiques, parfois en interaction. 
De plus, tous les facteurs n’agissent pas sur les mêmes composantes, ce qui peut rendre une 
situation observée très difficile à analyser. Ce chapitre montre aussi à quel point la structure locale 
d’une communauté peut fortement dépendre du contexte régional de son assemblage, et rejoint 
donc de ce point de vue les conclusions des travaux précurseurs de John Lawton (Lawton 1982; 
Lawton & Gaston 1989; Cornell & Lawton 1992) et de Robert Ricklefs (Ricklefs 1987; Ricklefs & 
Schluter 1993). 
Dans le quatrième chapitre, nous avons étudié un cas possible de diversification intra-insulaire. Sur 
l’île de la Réunion, Nephila inaurata occupe des habitats très contrastés, certains très ouverts 




1988; Lopez 1990). Les Nephila inaurata de milieux ouverts sont différentes en termes de taille 
(femelles), de forme ainsi que de mode de vie (mâles) de celles de milieux plus fermés, ce qui a 
conduit à proposer l’hypothèse d’une diversification in situ de cette espèce. L’analyse génétique et 
morphologique des Nephila de la Réunion n’a pas confirmé cette hypothèse : les Nephila inaurata de 
milieux ouverts comme fermés appartiennent tous à la même espèce mais cette espèce se répartit 
entre ces milieux de manière non aléatoire au cours de son cycle de développement. 
L’hypothèse de départ, erronée, a mené à une bien meilleure compréhension de la biologie de 
Nephila inaurata, dont le cycle de vie, marqué par des va-et-vient entre milieux ouverts et fermés au 
cours du développement et, pour les mâles, d’une transition brutale entre un mode de vie libre et un 
mode de vie parasite associé à un changement de morphologie, est très originale et ouvre de 
nombreuses questions tant du point de vue fondamental (par ex., pressions de sélection qui sous-
tendent l’évolution de cette caractéristique, état de cette caractéristique chez d’autres espèces de 
Nephila) que du point de vue appliquée (par ex., importance des matrices d’habitats hétérogènes 
pour la persistance des populations de Nephila). Mieux connaître la biologie des espèces étudiées 
permet aussi non seulement de comprendre comment certains groupes ont pu se diversifier in situ 
mais aussi de proposer chez d’autres groupes des explications sur l’absence de diversification in situ 
malgré un contexte écologique potentiellement favorable. 
Pris tous ensemble, ces chapitres mettent en avant le rôle des facteurs historiques, géographiques, 
écologiques et intrinsèques lors de l ‘édification  des communautés écologiques. L’étude de 
Tetragnatha nous montre comment les facteurs intrinsèques (capacités de dispersion) et 
géographiques (distance entre le continent et l’archipel) jouent sur l’édification d’une communauté 
écologique via la persistance ou non d’un flux d‘individus entre la source de colonisateurs et l’endroit 
où s’assemble une communauté ; celle des Argyrodinae nous montre comment le contexte régional 
géographique et écologique peut jouer sur les différentes composantes (occurrence, abondance, 




que tous les facteurs régionaux ne jouent pas sur les mêmes composantes des communautés ; enfin, 
celle des Nephila nous met en garde sur l’interprétation de patrons de diversification locale 
apparente sans prise en compte de la biologie des individus, il montre aussi comment certains 
facteurs intrinsèques aux lignées, notamment leur cycle de vie, pourrait empêcher une diversification 
in situ malgré un contexte écologique potentiellement favorable. L’édification des communautés 
écologiques est clairement le résultat de nombreux processus qui agissent dans des paysages qui 
sont l’expression de contingences  historiques et géographiques (Ricklefs 2012), ce qui explique 
probablement en grande partie pourquoi les questions de construction et d’assemblage des 
communautés écologiques sont parmi des plus débattues de l’écologie scientifique (Ricklefs 1987; 
Ricklefs 2008; Cavender-Bares et al. 2009). Seul un examen prudent d’un ensemble de données 
morphologiques, génétiques, écologiques et comportementales pourra permettre de déterminer 
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Île Maurice, le 20 avril 2009. Au milieu d’un long trajet, nous nous sommes arrêtés près d’une petite mangrove, 
avec l’espoir d’y trouver, qui sait, une araignée ou un coléoptère que personne ne connaîtrait encore. Au bout 
d’un certain temps à secouer sans succès les branches des palétuviers, James renonce et retourne m’attendre au 
sec. Je décide de rester encore un peu. Le limon qui glisse entre mes doigts de pieds ne me dérange pas et, 
malgré la progression difficile entre les racines enchevêtrées qui me montent au genou, je m’enfonce parmi les 
arbres. Les petits crabes des mangroves fuient sous mes pieds. J’aperçois au loin, de l’autre côté de la baie, la 
silhouette caractéristique du Morne Brabant. J’ai envie de dépasser cet écran végétal, de m’y couler pour 
atteindre une vue dégagée et capturer par le regard et par l’image la lumière déclinante de cette journée de 
printemps sur la montagne tronquée. Elle semble avoir été posée, solitaire, au bord de l’eau par une main 
gigantesque.  
Enfin arrivée à la limite entre la mer et les arbres, je sors mon appareil et commence à prendre quelques clichés. 
Je m’aperçois soudainement que je ne suis pas seule. Ils sont trois, trois vieux créoles, qui me regardent 
calmement. Je ne les ai pas entendus arriver, malgré les racines, malgré les branchages, malgré l’eau, malgré le 
silence qui m’entoure, ils se sont approchés, sans le moindre bruit, puis se sont arrêtés à quelques mètres de 
moi, attendant simplement que je les remarque. J’ai un peu honte d’être là et un peu peur aussi, moi l’étrangère 
et mon matériel coûteux alors qu’ils sont nu pieds, j’ai l’impression d’avoir pénétré chez eux sans invitation, 
bruyamment, pour le plaisir égoïste de leur voler un cliché. Après tout, me suis-je demandé si cette mangrove 
n’appartenait pas à quelqu’un ? Je m’excuse précipitamment et commence à faire demi-tour mais le plus chenu 
des trois me sourit et commence à me parler. 
Je n’y comprends rien d’ailleurs, du moins au début. Il me parle en créole mauricien, un mélange de français et 
d’anglais additionné d’un peu de tamoul et même de quelques mots de chinois. Je tente maladroitement, avec 
les quelques mots que je connais, de lui dire que je ne comprends pas ce qu’il me dit. Il me répète calmement, 
toujours souriant, son court monologue et, petit à petit, je commence à le comprendre. 
« C’est bien ce que tu fais, c’est très bien ». Il désigne mon appareil photo, toujours passé autour de mon cou. 
« C’est bien de prendre des images. Ramène-les chez toi, ramène-les par avion dans ton pays. Montre-leur qu’ici 
c’est beau. Montre-leur les arbres, la forêt, le lagon. Montre-leur Maurice. C’est bien ce que tu fais ». Il me 
sourit de nouveau. Je lui promets. Je lui promets de montrer mes images. Je lui promets d’expliquer à tous ceux 
que je rencontre qu’il existe, quelque part dans l’Océan Indien, une île qui ne ressemble à aucune autre. Que la 
vie y est souvent dure, que la nature y est toujours belle, que la forêt y est incroyablement fragile et qu’il faut la 
protéger. Je garde avec moi cette gentillesse pour l’étrangère apparue sur leurs terres. Je garde avec moi le 
















Le premier document en annexe est le protocole d’extraction au Chelex d’ADN développé durant 
cette thèse. Les quatre autres annexes ont été rédigées dans le cadre d’une convention avec le Parc 
National de la Réunion. Le but était de leur fournir une série de documents visant à établir une base 
de connaissances pour l’arachnofaune de cette île. Ces documents comportent une checklist des 
espèces connues sur l’île, deux documents plus approfondis sur deux familles emblématiques (les 
Nephilidae et les Tetragnathidae) et un dernier document visant à suggérer des pistes pour valoriser 
et conserver au mieux l’arachnofaune réunionnaise.  
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Chelex without boiling, a rapid and easy technique to obtain
stable amplifiable DNA from small amounts of ethanol-stored
spiders
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Abstract
DNA barcoding projects require high-throughput generation of sequence data to assemble the comprehensive reference
databases that are required to perform large-scale biodiversity inventories and molecular ecology studies. With the advent
of new sequencing technologies, the extraction step, which often requires a considerable amount of time andmoney, repre-
sents a significant bottleneck in many studies. Here, we present a one-step Chelex double-stranded DNA extraction proto-
col that is quick, cheap, easy and works with a small quantity of ethanol-stored tissue. We developed this protocol by
removing the denaturation step appearing in classic methods. This modification reduces the number of handling steps to
one, thus simplifying the extraction procedure and reducing the risk of sample contamination, and yields double-stranded
DNA instead of the single-stranded form that classical Chelex extraction protocols usually release. DNA obtained through
our method is then suitable for long-term conservation (over 1.5 years). We tested our protocol on a highly diverse genus of
spiders comprised of mainly very small species. We also apply the method to two other genera of spiders, one with average
size species, the other one with giant species, to test the efficacy of the method with varying amounts of input tissue. We
also discuss the advantages and limitations of this DNA extraction technique when working with arthropods.
Keywords: arthropods, barcoding, DNA extraction, evolution, spiders
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Introduction
Total DNA extraction is the first step in obtaining genetic
data suitable for the analyses, such as DNA barcoding.
This critical step is costly in both time and money and
can sometimes be a limiting factor in studies involving
the analysis of many individuals. To reduce these costs,
several authors have emphasized the high potential of
Chelex-based DNA extraction techniques (e.g. Walsh
et al. 1991; Estoup et al. 1996; Hajibabaei et al. 2005). Che-
lex is a chelating ion-exchange resin that binds polar
cellular components subsequent to cell lysis, with non-
polar nuclear DNA and RNA remaining in aqueous solu-
tion above the Chelex. Importantly, it also inhibits DNA
degradation by chelating metal ions that may catalyse the
breakdown of DNA (Bing et al. 2001). In addition, sam-
ples can be pre-treated with proteinase K (e.g. Ellegren
1994), rendering the technique as efficient as standard
Phenol-Chloroform procedures (Garcı`a Gonza`lez et al.
2004), and enabling polymerase chain reaction (PCR)
amplification of some loci that could not be amplified
using DNA extracted with either a pre-treatment of Pro-
teinase K followed by a spin-column-based ‘tissue kit’
protocol (Vigilant 1999) or Chelex extraction without
Proteinase K (Sepp et al. 1994; Estoup et al. 1996). Thus,
Chelex-based DNA extraction combines several advanta-
ges that can significantly improve DNA extraction effi-
ciency, especially in large-scale DNA barcoding studies
where high-throughput generation of sequence data is
required.
Despite its efficiency, Chelex-based DNA extraction
has been employed remarkably few times during the two
decades since the method was developed (Che-
lex + DNA + extraction = 215 hits in the Web of Knowl-
edge, June 2011). Two-thirds of published studies using
Chelex as an extraction medium concern fishes, which
may simply reflect the fact that a detailed Chelex-based
protocol for fish was published 15 years ago (Estoup et al.
1996). Interestingly, while arthropods represent a
Correspondence: Juliane Casquet, Fax: +33 (0)5 61 55 73 27;
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substantial fraction of animal diversity, only a few of
these recent studies involved arthropods (e.g., Traugott
& Symondson 2008; Huang et al. 2009; Yao & Akimoto
2009) and none involved spiders. Among recent DNA
barcoding studies (sensu Hebert et al. 2003: ‘life’s discrim-
ination through the analysis of a small segment of the
genome’) almost all studies using Chelex-based extrac-
tion were for fish identification (e.g. Holmes et al. 2009;
Rock et al. 2008; Ward et al. 2008; Zemlak et al. 2009;
Ardura et al. 2010a,b).
While the extraction step is crucial to the success of
any DNA-based identification (Darling & Blum 2007),
obtaining DNA extractions for use in DNA barcoding
raises several technical issues, which may at least partly
be resolved using Chelex DNA extraction. First, barcod-
ing an individual implies its retention as a voucher
specimen for reference and subsequent morphological
comparison with other specimens. When working with
very small specimens, it is often necessary to sacrifice
the entire sample to have enough tissue to obtain a suf-
ficient quantity ⁄quality of DNA. To preserve the integ-
rity of the specimen, DNA release techniques are now
used to rapidly release DNA into solution without
destroying the structure of the specimen (e.g. Ivanova
et al. 2006, 2008; Lamour & Finley 2006; Gilbert et al.
2007; Whitlock et al. 2008; Dentinger et al. 2010; Porco
et al. 2010; Shokralla et al. 2010). However, these tech-
niques are sometimes inefficient and do not produce
the high purity DNA that is suitable for long-term stor-
age (Hajibabaei et al. 2005) or requires multiple steps of
specimen and ⁄ or extract handling (e.g. Ivanova et al.
2006, 2008; Lamour & Finley 2006; Whitlock et al. 2008;
Dentinger et al. 2010; Porco et al. 2010). Second, DNA
barcoding often involves processing a large number of
specimens. Therefore, there is a need for a quick and
cheap technique that works well on very small amounts
of tissue with minimal manipulation and is conducive
to automation.
Here, we propose that the simplified Chelex-based
DNA extraction protocol described below can solve most
of these problems. We developed this protocol by remov-
ing the denaturation step appearing in classic methods.
This modification reduces the number of handling steps
to one, thus simplifying the extraction procedure and
reducing the risk of sample contamination. The method
yields double-stranded DNA instead of the single-
stranded form that is usually obtained through classical
Chelex extraction protocols. The DNA obtained is then
suitable for long-term conservation (over 1.5 years). Our
method is very quick and cheap, with minimal manipula-
tion and can easily be performed in a 96-well plate, which
allows subsequent automation. To assess the technique’s
potential for barcoding, we conducted a series of DNA
extractions using a diverse array of spider species vary-
ing greatly in body size. We also evaluated the efficacy of
the method with varying amounts of input tissue. We
discuss the advantages and limitations of this method




Most specimens that were used in this study came from
one genus of spiders, Argyrodes (Theridiidae). Argyrodes
spiders provide an excellent system to test the efficacy of
a DNA extraction technique for two reasons: (i) they are
of small size and DNA extraction relies upon using a
very limited amount of tissue and (ii) the genus is charac-
terized by high regional species diversity and numerous
undescribed species; making them ideal candidates for
DNA barcoding (Gillespie et al. 1998). We also tested the
protocol on two other groups of spiders, one of average
size (Tetragnathidae: Tetragnatha) and one of large size
(Nephilidae: Nephila). All specimens originated from the
Western Indian Ocean, most of them being sampled in
the Mascarene archipelago. Levels of endemism on this
archipelago are usually high, but there is currently little
data on the spider fauna that is largely unknown. The
specimens were stored in a fridge for 1–2 years in 90%
ethanol after collection.
Methods: DNA extraction
Material needed (for a 96-well PCR plate):
• 14.4 mL of a home-made 10% solution of Biotechnol-
ogy Grade Chelex 100 resin in purified water,
obtained by mixing 14.4 mL of purified water with
1.4 g of Chelex
• 960 lL of Proteinase K (>600 mAU ⁄mL; Qiagen)
• forceps, filter paper, spirit lamp, magnetic agitator,
thermocyler
1 Carefully remove 1–2 legs from a specimen with clean
forceps and place them on clean filter paper. This will
remove most of the ethanol.
2 Pick up the leg(s) and place them at the bottom of the
first well of a 96-well PCR plate. Care is required as
static electricity may move the leg: the leg must be at
the bottom of the well. If static electricity makes tissue
handling too tricky, it is possible to fill-in each well of
the plate well with 5 lL of 95% ethanol prior to this
step. The step 5 should then be lengthened to the point
when all ethanol is evaporated.
3 Dip the tips of the forceps in 95% ethanol and burn
the ethanol in a flame. This will destroy all remaining
 2011 Blackwell Publishing Ltd
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tissue and DNA; the forceps are now ready for the
next sample.
4 Repeat steps 1–3 with all samples until each of the 96
wells contains 1–2 legs.
5 Incubate at room temperature for 30 min to ensure that
all remaining ethanol has evaporated.
6 Place a bottle containing a 10% Chelex solution on a
magnetic agitator and mix until homogeneous.
7 Pipet 10 lL of Proteinase K into each well, ensuring
that the legs are submerged in the Proteinase K.
8 Pipet 150 lL of the 10% Chelex 100 Resin solution in
each well.
9 Seal the plate and incubate it at 55 C overnight (NB:
most thermocyclers have an ‘Incubate’ function).
10 Store the plate in a )20 C freezer.
DNA quality
To test how well this extraction protocol perform, we
estimated the concentration of DNA and proteins in 24
extracts (8 Argyrodes, 8 Tetragnatha and 8 Nephila) using a
spectrophotometer NanoDrop, ND-1000 (NanoDrop
Technologies). Protein concentration was assessed
through 260 ⁄ 280 absorbance ratio. Pure nucleic acids typ-
ically yield a 260 ⁄ 280 ratio around 1.8 (Desjardins &
Conklin 2010)
DNA amplification
Two microlitres of supernatant from each well (the DNA
extract) was used as template for PCR. A 710 base pair
fragment of the mitochondrial cytochrome C oxidase
subunit I (COI) gene was amplified using the standard
barcoding primers LCO1490 and HCO2198 (Folmer et al.
1994). The PCR was performed using an Eppendorf Mas-
tercycler ep thermocycler system in a 25 lL total PCR
volume containing 16.3 lL of purified water, 5 lL of Pro-
mega green 5· buffer, 0.5 lL of a 20 lM aliquot of each
primer, 0.5 lL of 10 mM dNTP, 0.2 lL of 5 U ⁄lL Taq
polymerase and 2 lL of DNA extract. PCR was carried
out under the following conditions: hot-start at 95 C for
2 min; repeated 38–40 cycles (denaturation at 95 C for
30 s, primer annealing at 55 C for 30 s and primer exten-
sion at 72 C for 40 s); and final extension at 72 C for
7 min. We checked the presence of COI PCR products on
a 1% TAE agarose gel. We therefore sent 369 of these
products to the French National Sequencing Center
(Genoscope, http://www.genoscope.cns.fr).
To test whether this extraction method was efficient
enough to provide material for studies other than barcod-
ing, we used the same extraction and amplification proto-
col to amplify a 328 bp nuclear marker (H3) and a
500 pb mitochondrial ribosomal marker (16S). To
amplify H3, we used the primers and protocol described
in Colgan et al. (1998). To amplify 16S, we used the prim-
ers described in Palumbi (1996) and the following ampli-
fication profile: 35 iterations of 30 s at 95 C, 45 s at 55 C
and 45 s at 72 C, starting with an additional single step
of 2 min at 95 C and ending with another one of 10 min
at 72 C. These two loci were only tested on Tetragnatha
individuals.
Results
In spite of containing significant amounts of proteins
(260 ⁄ 280 < 1.8), extracts contained an estimated 20–
200 ng ⁄lL DNA, which was enough to obtain successful
amplifications. We obtained the best DNA extractions, in
terms of both quality and quantity, with the larger speci-
mens (Fig. 1).
We measured the percentage of successful amplifica-
tions for the three focal groups of taxa and three markers.
For all combinations of genus and genetic marker, the
first extraction attempt for each specimen allowed suc-
cessful PCR amplification in the vast majority of cases
(Table 1). The protocol also performed equally well
regardless of the size of the specimen and the genetic
marker amplified. Moreover, in most cases, the first PCR
attempt gave successful amplifications. On average, 1.5
PCRs are needed to obtain a strong COI amplification
suitable for subsequent direct sequencing. Among the
369 PCR products, we sent to the Genoscope, 343 (93%)
provided good quality sequences (no ambiguities).The
method performed even better for 16S and H3, both of
which are extensively used in spider phylogeography.
Contrary to what is commonly reported in the litera-
ture (e.g. Hajibabaei et al. 2005), the results also showed
that the method may allow stable preservation of DNA.
DNA extractions that were carried out more than































Fig. 1 Measures of (a) estimated DNA concentration (ng ⁄ lL)
(b) 260 ⁄ 280 nm ratios for eight Argyrodes (small size), eight
Tetragnatha (average size) and eight Nephila (large size) extracted
following our protocol.
 2011 Blackwell Publishing Ltd
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freeze-thaw cycles (Fig. 2), including two > 48 h thawing
events, amplified with apparently little loss in efficiency.
Discussion
The protocol presented here has several advantages over
other commonly used DNA extraction techniques. First,
it is inexpensive; the cost is around 30¢ ⁄ specimen when
using the Qiagen Proteinase K and costs could be
reduced further by using a lyophilized Proteinase K
(down to 5¢ ⁄ specimen). This is typically >10 times
cheaper than most spin-column-based methods (but see
Ivanova et al. 2006). Second, the method does not require
any special materials or reagents that are not commonly
found in a molecular biology laboratory with the excep-
tion of the Chelex resin solution. Third, the method is
very simple. Unlike other Chelex DNA extraction proto-
cols that often involve a 100 C step, this protocol
involves only one step. Once the sample tissue is com-
bined with Chelex and Proteinase K in the 96-well plate
there is no additional handling. This means that little, if
any, training is required that the risk of sample contami-
nation is low (Hajibabaei et al. 2005) and that it should be
possible to automate this method. Fourth, the protocol is
quick. We estimate that 300 samples (three 96-wells
plates) can be extracted per day without any automation.
Storage of the DNA extractions in the plates also saves
time, space and limits handling when performing subse-
quent PCR. Fifth, it extracts a good quantity of DNA with
a very small amount of tissue. Nanodrop measures sug-
gest that we were able to extract 20 ng ⁄lL DNA from 1
to 2 legs of our smaller specimens, Argyrodes. As a matter
of comparison, we tested a spin-column-based extraction
method (i.e. Qiagen DNAeasy Blood & Tissue kits) on
63 Tetragnatha, spiders of medium size. Although the
260 ⁄ 280 ratio was showing that the extracted DNA was
of better purity than the one extracted through our proto-
col (1.87 in average for the Qiagen kit, data not shown,
Table 1 Measures of Chelex DNA extraction efficiency
Category* N† Amplification (%)‡ 1st extraction OK (%)§ One PCR (%)¶ Number of PCR**
COI Argyrodes (small) 1223 1153 (94.3) 1137 (98.6) 884 (76.7) 1.25
COI Tetragnatha (average) 125 90 (72) 90 (100) 54 (60) 1.51
COI Nephila (large) 122 119 (97.5) 76 (63.9) 90 (75.6) 1.24
16S Tetragnatha (average) 87 81 (93.1) 81 (100) 73 (90.1) 1.14
H3 Tetragnatha (average) 87 86 (98.9) 86 (100) 85 (98.8) 1.01
COI, cytochrome C oxidase subunit I; PCR, polymerase chain reaction.
*Marker amplified, genus and average size of individuals in the genus.
†Number of individuals studied in each category.
‡Number (%) of individuals from which was achieved a successful amplification.
§Number (%) of cases when this successful amplification occurred on the first DNA extraction attempt.
¶Number (%) of cases of successful amplifications achieved with the first PCR attempt.
**Average number of PCR needed to achieve amplification.






















Fig. 2 1% of agarose electrophoresis gel of two polymerase chain reaction (PCR) products showing an amplification of a 700 bp frag-
ment of COI from Argyrodes DNA extracted following the protocol. On the left are shown the results of a PCR carried out 38 days after
extraction; in the middle, the results of a PCR carried out 214 days after extraction; on the right, the results of a PCR carried out 547 days
after extraction. The image comes from three different pictures that have been scaled with their ladder. A, B and C stands for the three
same individuals in the three PCR. C–E, time between collect and extraction; C-P, time between collect and PCR; E–P, time between
extraction and PCR; F–T, number of freeze-thaw cycles before PCR; cycles, number of denaturation-annealing-elongation PCR cycles.
The two thawing events between the second and third PCR lasted for 48 h.
 2011 Blackwell Publishing Ltd
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instead of 0.87 in average for our protocol), the DNA con-
centration is ten times lower in Qiagen kit extracts
(2.9 ng ⁄lL in average, data not shown, instead of
28.6 ng ⁄lL in average for Tetragnatha extracted with our
protocol). Note, however, that the real DNA concentra-
tions are probably much lower than those obtained from
Nanodrop measurements because our extracts were not
purified and it is likely that some of the absorbance we
measured was because of proteins or other cellular com-
ponents, and not to DNA. Sixth, removing the denatur-
ation step leads to the extraction of double-stranded
DNA, instead of the single-strand form that is usually
extracted through classical Chelex protocols. Then extrac-
tions are suitable for long-term storage (Fig. 2) and
should be usable for techniques that require double-
stranded DNA, such as RFLP or other downstream appli-
cations.
One possible limitation of the protocol is that the
DNA is not filtered or purified prior to PCR: the DNA
purity is very low in our extracts. For some organisms,
this may lead to PCR failure or poor preservation of the
DNA, as PCR inhibitors or pigments from the sample tis-
sue may remain in the extract. Consequently, when
working on arthropods, it is often desirable to extract
DNA from the leg muscle, as this part of an arthropod
will usually contain fewer pigments and potential PCR
inhibitors. A further drawback is that Chelex extractions
perform poorly on dry, old museum arthropod samples.
It is then suitable only for fresh and well-preserved mate-
rial (Hajibabaei et al. 2005).
DNA barcoding projects require high-throughput
generation of sequence data to achieve the well-docu-
mented databases that are desired and to generate the
material to be compared to these databases. The extrac-
tion step, which often requires a considerable amount of
time and money, therefore represents a crucial bottleneck
(Darling & Blum 2007). To achieve high-throughput bar-
coding, switching from individual sample-based proto-
cols to those compatible with a 96-well format is clearly
an advantage (Hajibabaei et al. 2005). Spin-column-based
extraction methods (e.g. Qiagen DNAeasy Blood & Tis-
sue kits) are efficient, produce very clean DNA, and are
now available in a 96-well format. However, several
transfer steps are required, increasing time and labour
and reducing the final quantity of DNA extracted. The
cost of approaches is also typically >10 times that of the
Chelex protocol outlined here (but see Ivanova et al.
2006).
To conclude, Chelex procedures are simple, rapid, do
not involve harmful organic solvents and do not require
multiple transfers between tubes for most types of sam-
ples (Walsh et al. 1991). They perform well on ethanol-
stored spider tissues and have been successfully tested
on a wide range of spiders (this study) and other organ-
isms from many taxa (e.g. Walsh et al. 1991 for human;
Ellegren 1994 for birds; Giraffa et al. 2000 for bacteria;
Sokolov 2000 for molluscs; Mo¨hlenhoff et al. 2001 for
fungi; Junqueira et al. 2002 for arthropods; Ardura et al.
2010a,b for fish). For all these reasons, this simplified
Chelex DNA extraction protocol is a good candidate for
an efficient DNA extraction procedure for large-scale
barcoding projects.
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260 ⁄ 280 nm ratios underlying Figure 1. Each case stands
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Tetragnatha (column 2) or Nephila (column 3). The first
value in each case stands for the DNA concentration, the
second stands for the 260 ⁄ 280 ratio of the same extract.
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L’ARACHNOFAUNE DE LA REUNION 
CHECKLIST DES ESPECES 
 




Ce document a été réalisé dans le cadre d’une convention de partenariat relative à l'étude des arachnides (N° 
2011/PNR/004) entre le Parc National de la Réunion et l’Université Paul Sabatier Toulouse III via le laboratoire 
Evolution et Diversité Biologique. Il vise à fournir au Parc National de la Réunion une base concrète à ses 
actions de sensibilisation et de préservation des espèces d’intérêt patrimonial. Il représente l’état actuel (2011) 
des connaissances scientifiques et ne constitue donc pas une liste exhaustive des espèces en présence 
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Synonymie : A la Réunion :  Agelena borbonica (Legendre, 
1976; Vinson, 1863), Tegenaria borbonica (Schmidt 
& Jocqué, 1983) 
Ailleurs : Agelena civilis, Agelena familiaris, 
Arachne familiaris, Aranea annulata, Aranea civilis, 
Aranea derhamii, Aranea domestica, Aranea flava, 
Aranea longipes, Aranea tomentosa, Araneus 
domesticus, Coelotes amygdaliformis, Coelotes 
calcaratus, Coelotes plumarius, Draconarius 
amygdaliformis, Drassina ochracea, Mevianops 
fragilis, Nyssa familiaris, Philoica civilis, T. civilis, T. 
cretica, T. derhamii, T. detestabilis, T. dubia, T. 
fontium, T. longipes, T. modesta, T. scalaris, T. 
testacea (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Salazie, le Brûlé, la Plaine des Palmistes 
(1863), Cilaos (1983) 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux, Schmidt et Jocqué 
Habitats préférentiels : Maisons, lieux couverts 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : Cosmopolite 
Bilan 
- 1 espèce d’Agelenidae signalée à la Réunion 




Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Saint-Philippe ? Décrite de l’île Maurice 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux ? 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue, probablement rare 
Répartition : Mascareignes 
Pseudanapis sp. 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Saint-Philippe ? 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue, probablement rare 
Répartition : Réunion 
Remarque : Les Pseudanapis retrouvés à la Réunion par 
Jean-Claude Ledoux ne ressemblent pas à la description de 
P. schauenbergi, mentionné par d’autres auteurs. On 
trouve donc à la Réunion soit P. schauenbergi et P.sp., soit 
P.sp. uniquement 
Bilan 
- 1 ou 2 espèces d’Anapidae signalées à la Réunion 
- Elles appartiennent au genre Pseudanapis et il s’agit 
soit d’une seule espèce endémique de la Réunion, 
soit de deux espèces, l’une endémique des 
Mascareignes et l’autre de la Réunion 
- Intérêt de conservation étant donné l’endémisme 
et la rareté des Anapidae à la Réunion 
Araneidae 
Arachnura scorpionoides 
Synonymie : A la Réunion : Arachnoura scorpionides 
(Vinson, 1863) 
Ailleurs : Hapalochrota caudata (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Piton Mont Vert, Plaine des Grègues, 
Salazie 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : Toile au sol dans des milieux plutôt 
sombres, fermés et humides.  
Abondance à la Réunion : peu fréquente mais parfois 
localement abondante 
Répartition : Afrique, Madagascar, Réunion, Maurice 
Remarques : Deux morphes de couleur (jaune et gris). Tisse 
une série de cocons en forme de goutte  d’eau de soie 
orange si l’araignée est jaune, grise si l’araignée est grise, et 
les aligne dans sa toile. Elle se camoufle dans leur 
prolongement. 
Arachnura sp. 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : inconnus 
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Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : rare 
Répartition : Réunion ou Réunion et Japon 
Remarques : signalée par Jean-Claude Ledoux. Il s’agit soit 
d’une espèce endémique à décrire, soit de A. logio, espèce 
du Japon. J’ai aussi photographié (mais non récolté) dans la 
Vallée Heureuse une autre Arachnura qui semble différente 
des deux précédentes : plus grande, marron et rose, pas de 
cocons mais des débris dans la toile. Il pourrait donc y avoir 
trois espèces d’Arachnura à la Réunion dont deux peut-être 
endémiques 
Argiope trifasciata 
Synonymie :   A la Réunion :  Epeira mauricia (Walckenaer, 
1837), Epeira mauritia (Vinson, 1863) 
Ailleurs : Aranea fastuosa, Aranea trifasciata, A. 
abalosi, A. argyraspis, A. aurelia, A. avara, A. 
fastuosa, A. hentzi, A. plana, A. pradhani  A. 
seminola, A. simplex, A. stenogastra, A. transversa, 
A. sticticalis, Argyopes indecissa, Austrargiope 
plana, Brachygea platycephala, Epeira 
argyraspides, Epeira aurelia, Epeira fasciata, Epeira 
fastuosa, Epeira flavipes, Epeira latreilla, Epeira 
nephoda, Epeira webbii, Metargiope trifasciata, 
Nephila aurelia (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Aucun en 2009-2010, Club Méditerranée 
(Schmidt & Jocqué, 1983) 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux, Schmidt et Jocqué 
Habitats préférentiels : Milieux ouverts et secs, savanes 
Abondance à la Réunion : peu fréquente mais parfois 
localement abondante  
Répartition : Cosmopolite 
Cyclosa sanctibenedicti 
Synonymie : A la Réunion : Epeira sancti-benedicti (Vinson, 
1863) 
Ailleurs : aucune 
Lieux de collecte : Plaine des Grègues, Pandanaies de la 
Plaine des Palmistes, Grande Chaloupe (2009-2010), Anse 
des Cascades, Hell-Bourg, Saint-Benoit (Lopez, 1990), 
Volcan (Schmidt & Jocqué, 1983) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : Micro-habitats plutôt ouverts, toile 
à hauteur du visage souvent tissée dans un arbuste 
Abondance à la Réunion : assez peu commune 
Répartition : Réunion 
Remarques : Jean-Claude Ledoux et Roland Legendre la 
mentionnent à Maurice (sans site particulier) mais, à ma 
connaissance, elle n’y a jamais été rencontrée. Cette 
mention pourrait être une erreur ; elle pourrait aussi y être 
rare. Son comportement est particulièrement intéressant : 
elle accumule une ligne de débris dans sa toile et se 
camoufle au milieu, se rendant ainsi quasiment invisible. 
Cyrtarachne ixoides 
Synonymie :   A la Réunion : aucune  
Ailleurs : C. ixodoides, C. tuberculiferum, 
Peltosoma ixoides, Peltosoma tuberculiferum, 
Peniza europaea  (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : rare  
Répartition : Méditerranée, Afrique tropicale, Madagascar, 
Réunion 
Cyrtophora citricola 
Synonymie :   A la Réunion :  C. flava (Schmidt & Jocqué, 
1983), C. purpurea (Bonnet), C. valida (Simon, 
1897), Epeira flava (Vinson, 1863), Epeira opuntiae 
(Vinson, 1863), Epeira purpurea (Vinson, 1863) 
Ailleurs : Aranea citricola, Araneus citricola, C. 
dorsuosa, C. opuntiae, C. sculptilis, Epeira cacti-
opuntiae, Epeira cajetana, Epeira citricola, Epeira 
dorsuosa, Epeira emarginata (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Basse Vallée, Forêt de Mourouvin, Grand 
Etang, Mare Longue, Plaine des Grègues, Grande Chaloupe 
(2009-2010) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : Milieux plutôt ouverts, aime tisser 
sa toile dans les agaves 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : Cosmopolite 
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Remarque : Certains auteurs conservent la séparation 
initiale de C. citricola en C. citricola, C. flava et C. purpurea 
(Lopez, 1988, 1990). Dans ce cas, la Réunion abriterait à la 
fois C. citricola (espèce cosmopolite et fréquente), C. flava 
(espèce rare à la Réunion, restreinte aux Mascareignes et 
peut-être présente à Madagascar) et C. purpurea (idem). 
Quelques indices vont dans ce sens : le morphe noir (C. 
citricola ?) reste directement sur sa toile, le morphe roux 
(C. purpurea ?) est plus volontiers sur une feuille prise dans 
la toile, le morphe jaune (C. flava ?) est plus petit que les 
deux précédents. Mais C. citricola est connue pour ses 
grandes variations de formes et de couleurs, il n’est donc 
pas à exclure que le tout forme une même espèce (Ledoux, 
In Prep.). A noter que je n’ai pas trouvé de Cyrtophora à 
Maurice (les morphes noirs y ont déjà été vus) et qu’à 
Rodrigues les morphes roux et jaunes dominent. 
Neoscona moreli 
Synonymie :   A la Réunion :  Epeira morelii (Vinson, 1863) 
Ailleurs : Araneus neotheis, Cubanella nidicola, 
Cubanella recta, Epeira lanuginose, Epeira theisii, 
N. neotheis, N. nidicola, N. recta, N. seca (Platnick, 
2011) 
Lieux de collecte : Plaine de Bois Rouge (2009-2010), Clud 
mediterranée, la Saline les Bains (Schmidt & Jocqué, 1983) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux, 
Schmidt et Jocqué 
Habitats préférentiels : Graminées en bord de cours d’eau 
Abondance à la Réunion : peu commune 
Répartition : Cuba, Argentine, Afrique, Seychelles, 
Mascareignes 
Neoscona punctigera 
Synonymie : A la Réunion : Araneus isabella ? (Legendre, 
1976), Araneus lugubris (Legendre, 1976), Araneus 
slateri (Legendre, 1976), Epeira isabella ? (Vinson, 
1863) 
Ailleurs : Afraranea punctigera,  Aranea opima, 
Aranea punctigera, Araneus opimus, Araneus 
parascylla, Araneus punctigera, Catheistela opima, 
Epeira ephippiata, Epeira indagatrix, Epeira 
lugubris, Epeira manipa, Epeira opima, Epeira 
paviei, Epeira punctigera, Epeira slateri, Epeira 
vatia, N. lugubris, N. opima (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Club Méditerranée, La Saline les Bains 
(Schmidt & Jocqué, 1983) 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux, Schmidt et Jocqué 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : peu commune 
Répartition : de la Réunion au Japon 
Remarque : la synonymie de Neoscona punctigera et 
Araneus isabella n’est pas certaine, il pourrait y avoir deux 
espèces sous ce nom. Dans ce cas, Araneus isabella aurait 
une répartition restreinte à Madagascar, à la Réunion et à 
Maurice et Neoscona punctigera une répartition plus large. 
Neoscona subfusca 
Synonymie :    A la Réunion : N. dalmatica 
Ailleurs : Aranea artifex, Aranea dalmatica, 
Araneus hoffmanni, Aranea nigrita, Aranea 
restiaria, Aranea submodesta, Araneus aballensis, 
Araneus airensis, Araneus artifex, Araneus 
dalmaticus, Araneus granatai, Araneus mesonauta, 
Araneus occidaneus, Araneus perplicatus, Araneus 
subfuscus, Araneus tullgreni, Atea subfusca, Epeira 
blanda, Epeira dalmatica, Epeira illibata, Epeira 
impedita, Epeira limans,Epeira perplicata, Epeira 
subfusca, Epeira radulans, N. albobitriangulosa, N. 
artifex, N. immodesta, N. parva, N. perplicata, N. 
submodesta, N. wiehlei (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Basse-Vallée (2009-2010), Grand Bassin 
(1997) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : Milieux humides et plutôt sombres, 
tisse sa toile à hauteur de visage dans ou entre les arbustes 
et se camoufle dans la végétation 
Abondance à la Réunion : assez commune 
Répartition : Ancien monde 
Poltys fornicatus 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Poltys sp. à Grand Brûlé, Piton Mont 
Vert, Basse Vallée, Salazie, Plaine d’Affouches (2009-2010) 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : Milieux plutôt secs (?), de nuit 
Abondance à la Réunion : assez peu commune 
Répartition : Île de Principe (Golfe de Guinée), Côte 





Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : P. madagascarensis (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Poltys sp. à Grand Brûlé, Piton Mont 
Vert, Basse Vallée, Salazie, Plaine d’Affouches (2009-2010) 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : Milieux plutôt secs (?), de nuit 
Abondance à la Réunion : assez peu commune 
Répartition : Réunion, Maurice, Madagascar 
Thelacantha brevispina 
Synonymie : A la Réunion : Gasteracantha alba (Legendre, 
1976; Vinson, 1863),  Gasteracantha borbonica 
(Vinson, 1863) 
Ailleurs : Actinacantha maculata, Gasteracantha 
brevispina, Gasteracantha canningensis, 
Gasteracantha flavida, Gasteracantha formosana, 
Gasteracantha guttata, Gasteracantha 
mammeata, Gasteracantha mammosa, 
Gasteracantha mastoidea, Gasteracantha 
observatrix, Gasteracantha sola, Gasteracantha 
sparsa, Gasteracantha suminata, Plectana 
brevispina, Plectana flavida, Plectana 
roseolimbata, Stanneoclavis latronum,  
Stanneoclavis mastoidea, Stanneoclavis suminata  
(Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Grande Chaloupe, entre ravine Payet et 
bras Leclerc (2009-2010), le Grand Brûlé, Puits Arabe 
(Lopez, 1988), entre Sainte-Anne et Sainte-Rose, l’Etang 
Salé les Hauts (Lopez, 1990) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : Milieux fermés, semi-secs, 
végétation dense 
Abondance à la Réunion : assez peu commune 
Répartition : Australie, de l’Inde aux Philippines, 
Madagascar, Réunion, Maurice  
Remarques : Les T. brevispina de la Réunion sont assez 
différentes des autres, elles pourraient donc constituer une 
sous-espèce endémique. Sa toile est entourée d’un barrage 
de fils mouchetés. Il existe une forme presque toute 




- 12 à 18 espèces d’Araneidae signalées à la Réunion 
appartenant à 8 genres 
- 2 espèces confirmées d’Arachnura (l’une africaine, 
l’autre soit endémique soit répartie dans l’Océan 
Indien), peut-être une troisième de présente 
- 0 à 1 espèce d’Araneus (présente à la Réunion, à 
Maurice et à Madagascar) 
- 1 espèce confirmée d’Argiope (cosmopolite), 1 
autre (Argiope australis) a été signalée une seule 
fois à la Réunion mais sans source et n’a jamais été 
revue malgré son aspect remarquable (Legendre, 
1976) 
- 1 espèce confirmée de Cyclosa (probablement 
endémique) 
- 1 espèce confirmée de Cyrtarachne (cosmopolite) 
- 1 espèce confirmée de Cyrtophora (cosmopolite), 
peut-être deux autres à répartition plus restreinte 
- 3  espèces confirmées de Neoscona (toutes 
cosmopolites), 3 autres sont signalées (N. nocturna 
et deux N. sp.) et leur répartition reste à déterminer 
- 2 espèces confirmées de Poltys (l’une africaine, 
l’autre Madagascar, Réunion et Maurice) 
- 1 espèce confirmée de Thelacantha (cosmopolite) 
Clubionidae 
Clubiona nemorum 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Bébour, Grande Chaloupe, Saint-André, 
Plaine des fougères, Grand Etang, Maïdo, Piton Mahot, Col 
de Bellevue, Mare Longue 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
(1997) 
Habitats préférentiels : sur les arbustes (frondicole), en 
forêt, parfois dans les cultures, rarement au sol (Ledoux, 
2004) 
Abondance à la Réunion : probablement commune 
Répartition : Réunion 
Clubiona nigromaculosa 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Saint-André, Savannah 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
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Habitats préférentiels : cultures, savanes, sur la végétation 
(Ledoux, 2004) 
Abondance à la Réunion : probablement peu commune 
Répartition : Seychelles, Réunion 
Bilan 
- 2 espèces de Clubionodae signalées à la Réunion  
- Les 2 espèces appartiennent au genre Clubiona, 
l’une est endémique et l’autre est restreinte à deux 
archipels de l’Océan Indien 
Corrinidae 
Creugas gulosus 
Synonymie : A la Réunion : Corinna cetrata (Ledoux, In 
Prep.) 
Ailleurs : Corinna abnormis, Corinna antillana, 
Corinna cetrata, Corinna consobrina, Corinna 
inornata, Corinna gracilipes, Corinna gulosa, 
Corinna nervosa, Corinna praestans, Corinna 
senegalensis, Corinna sumatrana, Corinna tahitica, 
Corinna wolleboeki, C. cetratus, C. senegalensis, 
Hypsinotus gracilipes, Phanoptilus sericeus, 
Pranopis punctata, Trachelas praestans (Platnick, 
2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : cosmopolite 
Oedignatha scrobiculata 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Phrurolithus ulopatuliscus (Platnick, 
2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Inde, Taïwan, des Seychelles aux Philippines, 
Réunion 
Remarque : Jean-Claude Ledoux la signale comme O. sima, 
synonyme de Phrurolithus ulopatuliscus. Or O. sima n’est 
pas synonyme de P. ulopatuliscus et est restreinte à Taïwan 
uniquement. Il est donc plus probable qu’il s’agisse du vrai 
synonyme de P. ulopatuliscus, à savoir O. scrobiculata. Par 
ailleurs, le même auteur signale la présence à la Réunion 
d’une autre Oeidgnatha, non identifiée pour l’instant. 
Bilan 
- 2 à 5 espèces de Corrinidae signalées à la Réunion 
- 1 espèce confirmée de Creugas (cosmopolite) 
- 1 espèce confirmée de Oedignatha (cosmopolite), 
peut-être une deuxième plus rare et endémique 
- Jean-Claude Ledoux signale deux autres espèces de 




Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Grotte de la Tortue, tunnel de lave près 
de Saint-Philippe 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux, Jacques Rochat 
Habitats préférentiels : cavernicole (Ledoux, 2004) 
Abondance à la Réunion : rare 
Répartition : Réunion 
Remarques : seule représentante de sa famille à la 
Réunion, absence d’yeux, dépigmentée 
Bilan 
- 1 seule espèce, Troglonectus briali, 
endémique de la Réunion 
- Il n’existe que deux espèces dans le genre 
Troglonectus, une au Congo et une à la 
Réunion 
- Biologie unique à la Réunion et intérêt de 
conservation fort 
- A noter qu’une Vulsor sp. (autre Ctenidae) été 
signalée à la l’île Maurice par E. Simon et que 
plusieurs espèces sont présentes à 
Madagascar, il pourrait donc aussi y avoir des 






- Présence du genre Alaranea (considéré jusqu’ici 
comme endémique de Madagascar) signalée par 
Jean-Claude Ledoux sur l’île 
- Etant donné sa répartition limitée, plus d’études 
sont nécessaires 
Gnaphosidae 
Micaria cf. dives 
Synonymie :   A la Réunion :  Micariolepis cf. dives (Ledoux, 
In Prep.) 
Ailleurs : Bona dives, Chrysothrix dives, Chrysothrix 
splendidissima, Drassus dives, M. armata, M. 
splendidissima, Micariolepis dives, Micariolepis 
splendidissima,  Micariolepis similis, Pythonissa 
dives (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Saint-Denis 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : paléarctique ou Réunion (voir remarque) 
Remarque : La Micaria rencontrée à la Réunion semble 
proche de M. dives, sans être tout à fait identique (plus 
petites, iridescence violacée et non dorée). Il s’agit soit 
d’une forme géographique propre à la Réunion, soit d’une 
espèce proche de M. dives (Ledoux, In Prep.) 
Scotophaeus sp. 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion 
Remarques : signalée par Jean-Claude Ledoux (Ledoux, In 
Prep.), non décrite, peut-être endémique 
 
Xerophaeus maillardi 
Synonymie :  A la Réunion : Drassodes maillardi (Legendre, 
1976), Drassus maillardi (Vinson, 1863), 
Xerophaeus oceanicus (Schmidt & Jocqué, 1983) 
Ailleurs : Xerophaeus espoir ? (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : plantation de bananes entre le volcan et 
Saint-Paul, Cilaos (Schmidt & Jocqué, 1983) 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion ou Réunion et Seychelles 
Remarque : Le nom X. maillardi n’est pas encore validé et 
les informations sur cette espèce se trouvent encore sous le 
nom X. oceanicus. Pourrait être synonyme de X. espoir, 
pour l’instant considérée comme endémique des Seychelles 
(Ledoux, In Prep.) 
Zelotes sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : plateau du Gol, près de Saint-Louis 
(1986) 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux, 
André Lopez (?) 
Habitats préférentiels : inconnus, ceux de A. Lopez ont été 
trouvés sous une pierre 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue 
Remarques : signalée par Jean-Claude Ledoux (Ledoux, In 
Prep.) et André Lopez (Lopez, 1990), non décrite, peut-être 
endémique 
Bilan 
- 4 espèces de Gnaphosidae signalées à la Réunion 
dans 4 genres 
- 1 appartient au genre Micaria et est soit 
endémique, soit à large répartition 
- 1 appartient au genre Scotophaeus et pourrait être 
endémique de la Réunion 
- 1 appartient au genre Xerophaeus et est soit 
endémique de la Réunion, soit présente à la 
Réunion et aux Seychelles 
- 1 appartient au genre Zelotes et pourrait être 





Synonymie :   A la Réunion : Alistra sp. ? (Ledoux, In Prep.) 
Ailleurs : Hahnia okefinokensis ? (Ledoux, In Prep.) 
Lieux de collecte : Saint-Denis, la Montagne, Colorado, 
Mare Longue, entre Hell-Bourg et le Piton d’Enchaing 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : sur la végétation en habitats méga 
et mésothermes (Ledoux, 2004) 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : Réunion et îles Salomon ou Réunion, îles 
Salomon et USA. 
Remarques : Alistra mendanai pourrait-être une espèce 
parthénogénétique (uniquement des femelles qui se 
reproduisent de manière clonale) puisque seules des 
femelles sont connues et que leurs spermathèques sont 
toujours vides. Une autre possibilité est que A. mendanai 
soit synonyme de Hahnia okefinokensis, espèce américaine 
à laquelle elle ressemble beaucoup. Les mâles de H. 
okefinokensis sont connus donc A. mendanai serait alors 
une espèce à mâles rares et non une espèce 
parthénogénétique. Enfin, A. mendanai (dont seules des 
femelles sont connues) et A. sp. (dont seuls des mâles sont 
connus) pourraient aussi être la même espèce (Ledoux, 
2004) 
Alistra personata 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Plaine des Chicots, Hell-Bourg 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : forêt mésotherme et formations à 
Acacia heterophylla, probablement dans la végétation 
basse (Ledoux, 2004) 
Abondance à la Réunion : inconnue, probablement rare 
Répartition : Réunion 
Alistra sp. 
Synonymie :   A la Réunion : Alistra mendanai ? (Ledoux, In 
Prep.) 
Ailleurs : Hahnia okefinokensis ? (Ledoux, In Prep.) 
Lieux de collecte : Saint-Denis, la Montagne, Colorado 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion, ou Réunion et îles Salomon, ou 
Réunion, îles Salomon et USA. 
Remarques : voir les commentaires sous A. mendanai 
Hahnia sp. 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Plaine des Chicots, Hell-Bourg, forêt de 
Bébour 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux, André Lopez 
(Lopez, 1990) 
Habitats préférentiels : forêt mésotherme et formations à 
Acacia heterophylla, probablement au sol (Ledoux, 2004) 
Abondance à la Réunion : rare 
Répartition : Réunion 
Remarques : non décrite car le mâle est inconnu. Proche de 
H. pusilla (Ledoux, 2004) 
Bilan 
- 3 à 4 espèces d’Hahnidae signalées à la Réunion 
- 2 à 3 appartiennent au genre Alistra, une est 
endémique, une deuxième pourrait l’être, la 
troisième est partagée au moins avec les îles 
Salomon 




Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Forêt de Belouve, forêt Dugain, chemin 
du Brûlé à la Plaine des Chicots 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : toile au sol en forêt mésotherme et 
à Acacia (Ledoux & Attié, 2008) 
Abondance à la Réunion : inconnue 




Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : E. doenitzi, E. ourania, E. riparia (Platnick, 
2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Nouvelle-Zélande, du Cameroun au Japon, 
Réunion 
Helsdingenia extensa 
Synonymie : A la Réunion : Lepthyphantes bifurcus 
(Ledoux, In Prep.) 
Ailleurs : Lepthyphantes bifurcus, Lepthyphantes 
extensus (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Saint-Philippe 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Sainte-Hélène, Afrique, Madagascar, Comores, 
Réunion 
Remarque : Jean-Claude Ledoux signale deux 
Lepthyphantes à la Réunion, Lepthyphantes bifurcus et une 
espèce proche de Lepthyphantes extensus ; or ces deux 
espèces sont synonymes. Les deux Lepthyphantes soit alors 
soit une seule espèce, soit probablement bien deux espèces 
distinctes, H. extensa (synonyme de Lepthyphantes bifurcus  
et de Lepthyphantes extensus) et une deuxième encore à 
décrire. 
Meioneta prosectes 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Afrique, Sainte-Hélène, Réunion 
Meioneta spp. 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion 
Remarque : trois espèces distinctes, non décrites, 
probablement endémiques 
Microlinyphia sterilis 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Bonnetiella singularis, Linyphia 
africanibia, Linyphia bonneti, Linyphia interpolis, 
Linyphia sterilis, Linyphia suspiciosa (Platnick, 
2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Afrique, Chine, Réunion 
Ostearius melanopygius 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Ceratinopsis melanura, Erigone 
atriventer, Erigone atriventris, Erigone matei, 
Erigone striaticeps, Linyphia melanopygia, Linyphia 
melanopygius,  Microneta insulana, Neriene analis, 
Neriene arcuata, Neriene matei, Oedothorax 
arcuatus, Oedothorax melacra, Oedothorax matei, 
Oedothorax melanopygia, Oedothorax 
melanopygus, O. nigricauda, Osterarius 
melanopygius,  Scolopembolus melacrus, Tmeticus 
nigricauda (Platnick, 2011) 
 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 




- 9 à 10 espèces de Linyphidae signalées à la Réunion 
- 1 appartient au genre Afroneta et est endémique 
- 1 appartient au genre Erigone et est cosmopolite 
- 1 ou 2 appartiennent au genre Helsdingenia et il 
s’agit d’une espèce aussi présente en Afrique, à 
Madagascar et aux Comores et peut-être d’une 
deuxième endémique de la Réunion 
- 4 appartiennent au genre Meioneta, l’une est 
présente en Afrique et à la Réunion, les trois autres 
sont probablement endémiques  
- 1 appartient au genre Microlinyphia et est 
cosmopolite 
- 1 (appartient au genre Ostearius et est cosmopolite 
- André Lopez signale une Mynogleninae à la Réunion 
sans donner d’attribution générique (Lopez, 1990), 




Synonymie :   A la Réunion : Lycosa salaziana (?) (Vinson, 
1863), Trochosa urbana (Ledoux, In Prep.) 
Ailleurs : Lycosa agretyca, Lycosa urbana, 
Tarentula urbana (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Afrique du Nord, Afrique Centrale, Inde, 
Seychelles, Madagascar 
Lycosa salaziana 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion 
Remarque : reste à identifier si elle n’est pas synonyme de 
Geolycosa urbana. Pourrait-être une espèce invalide 
(Platnick, 2011) 
Lycosa vulcani 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : zone du volcan dont elle est endémique 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : autour du volcan 
Abondance à la Réunion : rare 
Répartition : Réunion 
Remarque : Pourrait-être une espèce invalide (Platnick, 
2011) même si cela reste peu probable étant donné les 
collectes. 
Pardosa spp. 
Synonymie :   A la Réunion : Lycosa nigra (?)  
Ailleurs : aucune 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion 
Remarque : Jean-Claude Ledoux signale trois Pardosa, 
probablement endémiques de la Réunion, dont l’une 
pourrait être synonyme de Pardosa vinsoni. Il signale aussi 
une Pardosa crassipes, présente à la fois à la Réunion et en 
Afrique du Sud, mais ce nom est invalide et il n’en existe 
pas de synonyme, je ne sais donc pas à quelle espèce il se 
rapporte (peut-être Trabea nigriceps ?) 
Pardosa cinerascens 
Synonymie :  A la Réunion : Lycosa cinerea (Vinson, 1863) 
Ailleurs : Lycosa cinerascens (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion, Madagascar 
Pardosa vinsoni 
Synonymie :   A la Réunion : Lycosa nigra (Vinson, 1863) 
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Ailleurs : Lycosa vinsoni (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion, Madagascar 
Bilan 
- 5 à 9 espèces de Lycosidae signalées à la Réunion 
- 1 appartient au genre Geolycosa et a une large 
répartition 
- 0 à 2 appartiennent au genre Lycosa et sont 
probablement endémiques si elles ne sont pas des 
espèces invalides 
- 4 à 6 appartiennent au genre Pardosa, trois sont 
peut-être endémiques, les autres sont partagées 
soit avec l’Afrique, soit avec Madagascar 




Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue 
Remarque : Jean-Claude Ledoux signale la présence du 
genre Ero à la Réunion sans donner plus d’informations. 
Bilan 
- Au moins une espèce de Mimetidae signalée à la 
Réunion 
- Les Mimetidae récoltés appartiennent au genre Ero 
mais leur identification est à déterminer 
Miturgidae 
Cheiracanthium inclusum 
Synonymie : A la Réunion : Chiracanthium inclusum 
(Ledoux, In Prep.), Cheiracanthium nigropalpatum 
(Schmidt & Jocqué, 1983) 
Ailleurs : C. candidum, C. edentulum, C. gracilipes, C. 
keyserlingii, C. debile, C. ferum, C. lanipes, C. 
leitaoi, C. melloi, C. popayanse, C. ragazzii, C. 
subflavum, C. viride, Chiracanthops mandibularis, 
Clubiona inclusa, Clubiona melanostoma, Clubiona 
subflava, Matidia haplogyna, Radulphius 
seminermis, Radulphius brachyapophysis (Platnick, 
2011) 
Lieux de collecte : Savannah, Grand Bassin (1997) 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : frondicole, végétation basse et 
plutôt sèche (Ledoux, 2004) 
Abondance à la Réunion : assez commune 
Répartition : Amériques, Afrique, Réunion 
Cheiracanthium insulare 
Synonymie : A la Réunion : Chiracanthium insulare (Ledoux, 
In Prep.), Clubiona insularis (Schmidt & Jocqué, 
1983; Vinson, 1863) 
Ailleurs : aucune 
Lieux de collecte : chemin de Grand Bassin (1997), la 
Montagne (1997), Colorado (1997), chemin de Dos d’Âne 
(1997, 2010), Bébour (1997), Mare Longue (1997), volcan 
(Schmidt & Jocqué, 1983) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : canopée en forêt mégatherme 
(Ledoux, 2004) 
Abondance à la Réunion : peu commune 
Répartition : Réunion 
Remarque : il existe une autre Chiracanthium insulare, 
celle-ci endémique des Samoa. Les espèces sont bien 
différentes mais portent un nom identique. A noter que 
cette espèce a été signalée une fois à Rodrigues (Butler, 
1879) mais n’a plus été retrouvée ensuite, cette mention 
pourrait être une erreur. 
Syrisca sp. ? 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
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Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue 
Bilan 
- 3 espèces de Miturgidae signalées à la Réunion 
- 2 appartiennent au genre Cheiracanthium (une 
endémique, l’autre à large répartition) 




Synonymie : A la Réunion : Epeira inaurata, Epeira nigra 
(Vinson, 1863) 
Ailleurs : Araneus geniculatus, Epeira 
geniculata, Nephila ardentipes, Nephila 
madagascariensis (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : abondante sur toute l’île et dans tous les 
milieux (Derouet & Dresco, 1956; Lopez, 1988, 1990; 
Maillard, 1862) 
Collecteur récent : Juliane Casquet (2009, 2010), Jean-
Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : tous milieux fermés pour les 
juvéniles, tous milieux ouverts pour les adultes, du niveau 
de la mer à ~2000m 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : Afrique, Madagascar, Mascareignes 
Remarque : Cette espèce a deux morphes de couleur à la 
Réunion (jaune, noir). Par ailleurs, le morphe de Rodrigues 
(« Nephila ardentipes ») est certes génétiquement distinct 
mais pas assez différent pour en faire une espèce à part 
entière (Kuntner & Agnarsson, 2011a). La sous-espèce N. 
inaurata inaurata est endémique des Mascareignes 
(Platnick, 2011) 
Nephilengys borbonica 
Synonymie : A la Réunion : Epeira borbonica (Vinson, 1863) 
Ailleurs : Nephila cruentata, Nephilengys cruentata 
(Platnick, 2011) ; cette synonymie est une erreur 
d’identification 
Lieux de collecte : Basse Vallée, Cirque de Salazie, En 
descendant vers Grand Bassin, Forêt de Mourouvin, Grand 
Etang, Grande chaloupe, Mare longue, Plaine des Grègues 
(2009-2010), Hell-Bourg, rempart du Tremblet, grand 
Matarnum (Lopez, 1990) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : milieux fermés et humides, le long 
de troncs ou de rochers 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : Réunion 
Remarque : A été plusieurs fois mise en synonymie avec 
l’espèce mauricienne mais est maintenant considérée 
comme une vraie espèce endémique (Kuntner & Agnarsson, 
2011b) 
Bilan 
- 2 espèces de Nephilidae signalées à la Réunion 
- 1 appartient au genre Nephila et est présente en 
Afrique, à Madagascar et dans les Mascareignes 
(bibe noire, bibe jaune) 
- 1 appartient au genre Nephilengys et est 
endémique de la Réunion (bibe rouge) 
Nesticidae 
Eidmannella pallida 
Synonymie :    A la Réunion : Eidmanella pallida (Ledoux, In 
Prep.) 
Ailleurs : Centromerus ovigerus, E. attae, E. 
suggerens, Enoplognatha pallida, Microneta 
gigantea, Nesticus cavicola, Nesticus dragani, 
Nesticus pallidus, Nesticus suggerens, Pocobletus 
mexicanus, Theonoe striatipes, Theridion 
subterraneum (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Grotte de la Tortue (?) 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : cavernicole 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : cosmopolite 
Nesticus sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : Saint-Paul, Saint Philippe 
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Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue 
Remarque : pourrait aussi appartenir au genre Nesticella 
Bilan 
- 2 espèces de Nesticidae signalées à la réunion 
- 1 appartient au genre Eidmannella et est 
cosmopolite 
- 1 appartient au genre Nesticus ou Nesticella et 
reste à étudier 
Oecobiidae 
Oecobius navus 
Synonymie :   A la Réunion : O. annulipes (Ledoux, In Prep.) 
Ailleurs : O. fluminensis, O. hammondi, O. 
hortensis, O. ionicus, O. immaculatus, O. 
keyserlingi, O. maculatus, O. parietalis, O. 
trifidivulva, O. variabilis, Omanus maculates, 
Thalamia annulipes, Thalamia parietalis (Platnick, 
2011) 
Lieux de collecte : Bassin Plat (1997) 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : cosmopolite 
Oecobius marathaus 
Synonymie :    A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Maitreja marathaus O. formosensis, O. 
inopinatus, O. marathans, O. reefi (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Saint-Denis 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : pantropicale 
Bilan 
- 2 espèces d’Oecobiidae signalées à la Réunion 




Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue, probablement endémique 
Gamasomorpha sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue, probablement endémique 
Remarque : pourrait aussi appartenir au genre Epectris 
Ischnothyreus peltifer 
Synonymie :    A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Dysderina antillana, Ischnaspi peltifer, I. 
barrowsi, I. formosus, I. omus, I. sechellorum 
(Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : cosmopolite 
Oonops sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
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Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue, probablement endémique 
Tapinesthis sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue, probablement endémique 
Remarque : pourrait aussi appartenir au genre Oonopinus 
Bilan 
- 5 espèces d’Oonopidae signalées à la Réunion 
- 1 appartient au genre Blanioonops et pourrait être 
endémique 
- 1 appartient au genre Gamasomorpha ou Epectris 
et pourrait être endémique 
- 1 appartient au genre Ischnothyreus et est 
cosmopolite 
- 1 appartient au genre Oonops et pourrait être 
endémique 
- 1 appartient au genre Tapinesthis ou Oonopinus et 
pourrait être endémique 




Synonymie : A la Réunion : Sphasus dumontii (Vinson, 
1863) 
Ailleurs : O. alluaudi, O. hova (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Vallée Heureuse, Piton de Grande Anse, 
Forêt près de l’Etang Salé, Etang du Gol (2009-2010), Club 
Méditerranée (Schmidt & Jocqué, 1983) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux, 
Schmidt et Jocqué 
Habitats préférentiels : milieux ouverts et secs, chasse au 
sol ou dans les graminées 
Abondance à la Réunion : assez commune 
Répartition : Afrique de l’Est, Madagascar, Seychelles, 
Mascareignes 
Remarque : Vinson (1863) signale une autre Oxyopidae, 
Sphasus lucasi (=Peucetia lucasi), à la Réunion mais cette 
espèce n’a jamais été revue, malgré sa grande taille et ses 
couleurs vives. 
Bilan 
- 1 espèce d’Oxyopidae signalée à la Réunion 
- Elle appartient au genre Oxyopes (large répartition) 
- Une autre espèce a été signalée mais jamais revue 
Philodromidae 
Philodromus sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue, probablement endémique 
Remarque : pourrait aussi appartenir au genre Ebo 
Bilan 
- 1 espèce de Philodromidae signalée à la Réunion 




Synonymie :  A la Réunion :  Artema mauriciana (Ledoux, n 
d; Legendre, 1976; Simon, 1897), Pholcus 
borbonicus (Vinson, 1863) 
Ailleurs : A. mauricia, A. convexa, A. kochii, A. 
sisyphoides, Crossopriza sex-signata, Pholcus 
sisyphoides, Pholcus rotundatus (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 




Synonymie :    A la Réunion : Pholcus senegalensis (Ledoux, 
In Prep.) 
Ailleurs : Leptopholcus occidentalis, Mariguitaia 
divergentis, Mariguitaia museorum, Mariguitaia 
neoespartana, Mariguitaia sucrensis, Micromerys 
occidentalis, Pholcus chavanei, Pholcus infirmus, 
Pholcus fauroti, Pholcus unicolor (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : pantropicale 
Remarque : les exemplaires de la Réunion sont très proches 
de cette espèce sans être tout à fait identiques 
Modisimus culicinus 
Synonymie :   A la Réunion : Hedypsilus lawrencei (Ledoux, 
In Prep.) 
Ailleurs : Hedypsilus culicinus (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : cosmopolite 
Smeringopus madagascariensis 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Madagascar, Réunion 
Smeringopus pallidus 
Synonymie : A la Réunion : Pholcus elongatus (Vinson, 
1863), Smeringopus elongatus (Ledoux, n d; 
Legendre, 1976)  
Ailleurs : Pholcus distinctus, Pholcus margarita, 
Pholcus pallidus, Pholcus phalangioides, Pholcus 
tigrinus, Pholcus tipuloides, Priscula tigrina, S. 
geniculatus, S. katangae, S. kishidai, S. pullidus, S. 
purpureus, S. todai (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Basse Vallée (2010) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue, semble fréquent 
Répartition : cosmopolite 
Bilan 
- 7 espèces de Pholcidae signalées à la Réunion 
- 1 appartient au genre Artema (pantropicale) 
- 1 appartient au genre Micropholcus (pantropicale) 
- 1 appartient au genre Modisimus (cosmopolite) 
- 2 appartiennent au genre Smeringopus (1 
cosmopolite, 1 présente à Madagascar et à la 
Réunion) 
- 2 sont encore non identifiées, l’une d’entre elles n’a 
plus d’yeux et a été trouvée dans la Grotte de la 
Tortue (probablement endémique) 
Pisauridae 
Dolomedes sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : Etang du Gol, Mare à Poule d’Eau 
Collecteur récent : Juliane Casquet 
Habitats préférentiels : sur l’eau ou dans la végétation 
autour de mares, en zones plutôt sèches 
Abondance à la Réunion : inconnue, semble peu commune 
Répartition : inconnue 
Remarque : vue ni par Vinson ni par Ledoux malgré son 
aspect remarquable. Pourrait être une introduction récente 
étant donné qu’elle n’a été vue qu’en zones anthropisées. 
Hygropoda borbonica 
Synonymie : A la Réunion :  Dolomedes borbonicus (Vinson, 
1863) 
Ailleurs : aucune 
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Lieux de collecte : Salazie (1863), Plaine des Fougères 
(2010), Cascade Biberon (2010) 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : ravines et parois rocheuses à 
proximité de l’eau courante où elle pêche 
Abondance à la Réunion : assez peu commune 
Répartition : Réunion 
Remarque : aperçue et photographiée à la Plaine des 
Fougères ainsi qu’à la Cascade Biberon mais non collectée 
(espèce endémique que je n’étudie pas). 
Bilan 
- 2 espèces de Pisauridae présentes à la Réunion 
- 1 appartient au genre Dolomedes (probablement à 
répartition large) 
- 1 appartient au genre Hygropoda (endémique) 
Salticidae 
Carrhotus sannio 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Eugasmia sannio,  Hasarius sannio, 
Hasarius virens, Plexippus sannio (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : le Port 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : savane 
Abondance à la Réunion : rare 
Répartition : de l’Inde au Sulawesi, Réunion 
Remarque : seuls deux individus de cette espèce asiatique 
ont été récoltés à la Réunion, leur attribution reste donc 
incertaine (Ledoux, 2007) 
Cynapes lineatus 
Synonymie :   A la Réunion :  Attus lineatus (Vinson, 1863), 
Beata lineata (Legendre, 1976) 
Ailleurs : Cyrtonota vinsonii (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Saint-André, la Montagne, piton Mont 
Vert, Bassin-Plat, Petite-Île, Notre Dame de la Paix, forêt de 
Bébour, Mafate, Mare Longue, forêt Dugain 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : forêt mégatherme ou mésotherme 
hygrophile (primaire comme anthropisée), voire près de la 
zone mégatherme semi-xérique, sur la végétation (Ledoux, 
2007) 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : Réunion, Maurice 
Hasarius adansoni 
Synonymie :    A la Réunion :  Attus nigro-fuscus (Vinson, 
1863) 
Ailleurs : Attus adansonii, Attus capito, Attus 
forskaeli, Attus tardigradus, Cyrba picturata, 
Cyrene fusca, Euophrys nigriceps, Eris niveipalpis, 
Ergane signata, Evarcha longipalpis, H. 
albocircumdatus, H. citus, H. garetti, Jacobia 
brauni, Jotus albocircumdatus, Nebridia borealis, 
Phiale fusca, Plexippus adansoni, Plexippus ardelio, 
Plexippa nigrofusca, Salticus citus, Salticus 
oraniensis, Salticus ruficapillus, Salticus 
scabellatus, Salticus striatus, Sidusa borealis, 
Tachyskarthmos annamensis, Vitia albipalpis 
(Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Bassin Plat, Grand Etang, Saint-Denis, 
Dos d’Âne, Sainte-Marie, Etang de Saint-Paul, Saint-Gilles-
les-Bains, Ravine de la Chaloupe, Piton Saint-Leu, Entre-
Deux (Ledoux, 2007) 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : habitats anthropisés 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : cosmopolite 
Heliophanus excentricus 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Grande Chaloupe, Chemin des Anglais 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : forêt mégatherme semi-xérophile, 
sur la végétation (Ledoux, 2007) 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion 
Remarque : nommé par erreur H. eccentricus dans le World 





Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : forêt de Bébour, Notre-Dame de la Paix, 
plaine des Chicots, Piton Mont Vert, chemin de Grand 
Bassin, refuge du Piton des Neiges 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : forêt mégatherme hygrophile à 
végétation éricoïde d’altitude, sur la végétation (Ledoux, 
2007) 
Abondance à la Réunion : peu commune 
Répartition : Réunion 
Heliophanus variabilis 
Synonymie :    A la Réunion : Attus lugubris ? (Vinson, 
1863), Attus variabilis (Legendre, 1976; Vinson, 
1863), H. mauricianus ? (Ledoux, 2007), H. 
mauritianus ? (Legendre, 1976) 
Ailleurs : aucune 
Lieux de collecte : moitié ouest de l’île, largement répandu 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : du bord de mer à 2000m d’altitude, 
sur la végétation de milieux ouverts, aussi en zones 
anthropisées (Ledoux, 2007) 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion, Maurice ?  
Remarque : H. variabilis et H. mauricianus sont soit une 
seule espèce présente à la Réunion et à Maurice, soit deux 
espèces, l’une endémique de la Réunion et l’autre 
endémique de Maurice. 
Lophostica mauriciana 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : forêt Dugain, plaine des Fougères, 
chemin de la Plaine des Chicots, Mare Longue, Vallée 
Heureuse 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : forêt mégatherme ou mésotherme 
hygrophile, au sol ou dans les branchages (Ledoux, 2007) 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion, Maurice 
Lophostica minor 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : forêt de Bébour 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : forêt mésotherme hygrophile, dans 
la litière (Ledoux, 2007) 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion 
Lophostica nova 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : chemin de la Plaine des Chicots, 
Colorado, Bois Brûlé, col de Bellevue, refuge du Piton des 
Neiges, Notre Dame de la Paix, forêt de Bébour, forêt 
Dugain, Mafate, plaine des Tamarins, Saint-Philippe, Salazie 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : surtout forêt mésotherme 
hygrophile et formations à Acacia heterophylla (Ledoux, 
2007) 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion 
Menemerus bivittatus 
Synonymie : A la Réunion : Attus muscivorus (Vinson, 1863) 
Ailleurs : Attus attentus, Attus cinctus, Attus 
foliatus, Attus locustoides, Attus mannii, Attus 
melanognathus, Attus planus, Camponia lineata, 
Dendryphantes balteata, Dendryphantes discoloria, 
Dendryphantes dissimilis, Dendryphantes incerta, 
Icius convergens, Icius dissimilis, Icius maritus, 
Marpessa nigrolimbata, Marpissa balteata, 
Marpissa discoloria, Marpissa dissimilis, Marpissa 
incerta, Marpissa nigrolimbata, Marpissa plana, 
Marptusa marita, Marptusa melanognatha, M. 
foliatus, M. lineatus, M. melanognathus, M. 
vittatus, Salticus bivittatus, Salticus convergens, 
Salticus nigrolimbatus, Salticus nigro-limbatus, 
Stridulattus stridulans, Tapinattus melanognathus 
(Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Saint-Denis, la Montagne 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
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Habitats préférentiels : sur les murs des maisons (Ledoux, 
2007) 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : pantropicale 
Microbianor saaristoi 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Etang de Saint-Paul, Hell Bourg, Saint-
Denis 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Seychelles, Réunion 
Remarque : le genre Microbianor est, mis à part pour cette 
espèce, endémique des Seychelles. Les individus de 
Microbianor de la Réunion sont identiques à M. saaristoi à 
un détail près, la coloration des patella de la première paire 
de pattes (Ledoux, 2007) 
Padilla ambigua 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Chemin de la Plaine des Chicots, 
Colorado, chemin de Dos d’Âne, le Guillaume, piton de 
Mont Vert, piton de Bébour, Cap Noir, Mare Longue, Plaine 
des Fougères 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : forêt mésotherme et mégatherme 
hygrophile, limite de la forêt semi-xerophile, sur la 
végétation (Ledoux, 2007) 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion 
Remarque : attribution au genre Padilla incertaine (Ledoux, 
2007) 
Padilla graminicola 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Salazie, Plaine des Fougères 
Collecteur récent : Juliane Casquet ( ?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : sur graminées, herbes ou bambou 
(Ledoux, 2007) 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion 
Plexippus paykulli 
Synonymie :    A la Réunion : Attus albo-oculatus, Attus 
africanus  (Vinson, 1863) 
Ailleurs : Apamamia bocki, Artabrus planipudens, 
Attus ligo, Attus paykulli, Attus paykullii, Cyrba 
planipudens, Euophrys delibuta, Parthenia 
africana, Hasarius paykulli, Hyllus mimus, Marpissa 
bengalensis, Marpissa mandali, Menemerus 
crassus, Menemerus culicivorus, Menemerus 
paykulli, Philia vaillanti, P. bengalensis, P. 
culicivorus, P. quadriguttatus, P. ligo, P. mandali,  
P. planipudens P. punctatus, Salticus culicivorus, 
Salticus diversus, Salticus rodericensis, Salticus 
vaillanttii, Sandalodes magnus, Thotmes paykulli 
(Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Bassin Plat, Le Port, Saint-Pierre, Saint-
Denis, Savannah, Etang de Saint-Paul, Bassin Martin, Ligne 
Paradis, Piton Mont Vert, Saint-Gilles, Saint-Leu (Ledoux, 
2007), Club Méditerranée (Schmidt & Jocqué, 1983) 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux, 
Schmidt et Jocqué 
Habitats préférentiels : sur les murs des maisons, friches, 
cultures, savanes (Ledoux, 2007) 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : cosmopolite 
Pseudemathis trifida 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Saint André, piton Mont Vert, Notre 
Dame de la Paix, Colorado, Basse Vallée, Mare Longue, 
forêt Dugain, plaine des Palmistes 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : forêt mégatherme semi-xerophile, 
forêt mégatherme hygrophile, forêt mésotherme 
hygrophile, surtout dans les branchages (Ledoux, 2007) 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion, Maurice 
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Remarque : P. trifida est la seule espèce du genre 
Pseudemathis. 
Sadies castanea 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Mare Longue, piton de Mont Vert, 
Chemin de la Plaine des Chicots, Colorado, Plaine 
d’Affouches 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : forêt mésotherme et mégatherme 
hygrophile, limite de la forêt semi-xerophile, surtout dans 
les branchages (Ledoux, 2007) 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion 
Remarque : attribution au genre Sadies incertaine (Ledoux, 
2007) 
Gen. sp.  
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Mare Longue 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : forêt mégatherme hygrophile ? 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion 
Remarque : un seul individu connu mais l’espèce pourrait 
bien être endémique (Ledoux, 2007) 
Bilan 
- 17 espèces de Salticidae signalées à la Réunion 
- 1 appartient au genre Carrhotus et a une répartition 
asiatique 
- 1 appartient au genre Cynapes et se retrouve à la 
Réunion ainsi qu’à Maurice 
- 1 appartient au genre Hasarius et est largement 
répandue 
- 3 appartiennent au genre Heliophanus et sont 
toutes endémiques de la Réunion 
- 3 appartiennent au genre Lophostica (endémique 
des Mascareignes), dont deux endémiques de la 
Réunion et la troisième présente à la Réunion ainsi 
qu’à Maurice 
- 1 appartient au genre Menemerus et est largement 
répandue 
- 1 appartient au genre Microbianor et est présente à 
la Réunion ainsi qu’aux Seychelles 
- 2 appartiennent au genre Padilla et sont toutes 
endémiques de la Réunion 
- 1 appartient au genre Plexippus et est largement 
répandue 
- 1 appartient au genre Pseudemathis (genre 
endémique des Mascareignes)  et se retrouve à la 
Réunion ainsi qu’à Maurice, c’est la seule espèce du 
genre 
- 1 appartient probablement au genre Sadies et est 
endémique de la Réunion 
- 1 n’a pas pu pour l’instant être attribuée à un genre 
connu et pourrait être endémique de la Réunion 
- Famille avec une forte diversité et un fort 




Synonymie :    A la Réunion :  S. amarantea (Schmidt & 
Jocqué, 1983; Vinson, 1863), S. velutina ? 
(Legendre, 1976; Simon, 1897)  
Ailleurs : Dictis domestica, Dictis fumida, S. 
atrofusca, S. bajula, S. campinensis, S. discolor, S. 
domestica, S. guianensis,  S. hebraica, S. 
iguassuensis, S. nannipes, S. torquata, S. torquatus, 
S. velutina (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Club méditerranée (Schmidt & Jocqué, 
1983), signalée comme abondante à la Réunion et absente 
de Maurice (?) en 1863 (Vinson, 1863) 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : cosmotropicale 
Remarque : pourrait rassembler deux espèces, S. fusca et S. 
velutina, voire S. amarantea (dans ce cas endémique de la 
Réunion ou Réunion + Maurice) et S. velutina = S. fusca 
(Ledoux, In Prep.) 
Scytodes major 
Synonymie :   A la Réunion :  S. thoracica (Vinson, 1863) 
Ailleurs : Aranea thoracica, Loxoscelis thoracica, S. 
cameratus, S. tigrina (Platnick, 2011) 
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Lieux de collecte : inconnus (signalée comme abondante à 
la Réunion et présente à Maurice en 1863) 
Collecteur récent : aucun 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Holarctique, îles du Pacifique, Réunion, 
Rodrigues 
Remarques : Les Scytodes attribuées à S. major pourraient 
être des S. lugubris (Ledoux, In Prep.)   
Scytodes lugubris 
Synonymie :   A la Réunion : S. major ? (Ledoux, In Prep.) 
Ailleurs : Dictis lugubris (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus  
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : cosmotropicale 
Bilan 
- Entre 2 et 4 espèces de Scytodidae signalées à la 
Réunion 
- Toutes appartiennent au genre Scytodes 
- Toutes ont une répartition très large sauf si S. 
amarantea (endémique de la Réunion ou de 
Réunion + Maurice) est de nouveau élevée au rang 
d’espèce 
- Peu collectées et mal connues car nocturnes 
Sicariidae 
Loxosceles sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : Grotte des 4 voies (Lopez, 1990) 
Collecteur récent : André Lopez 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue 
Remarque : un seul individu connu, indiqué comme « en 
cours d’étude » en 1990, attribution certaine à la famille 
mais moins certaine au genre 
Bilan 
- 1 espèce de Sicariidae à la Réunion 
- Elle appartient probablement au genre Loxosceles 
et sa répartition est inconnue 
Selenopidae 
Hovops dufouri 
Synonymie :    A la Réunion : Selenops dufourii (Schmidt & 
Jocqué, 1983; Vinson, 1863) 
Ailleurs : S. aegyptiaca, S. alacer, S. omalosoma, S. 
annulipes, S. birmanicus, S. cordatus, S. diversus, S. 
latreillei, S. malabarensis, S. montanus, S. 
peregrinator, S. radiata, S. röweri, S. sansibaricus, 
S. strandi (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Salazie (1863), revue mais non collectée 
en 1983 (?) 
Collecteur récent : aucun 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Madagascar, Réunion 
Selenops radiatus 
Synonymie :    A la Réunion : aucune 
Ailleurs : S. aegyptiaca, S. alacer, S. omalosoma, S. 
annulipes, S. birmanicus, S. cordatus, S. diversus, S. 
latreillei, S. malabarensis, S. montanus, S. 
peregrinator, S. radiata, S. röweri, S. sansibaricus, 
S. strandi (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 







- 2 espèces de Selenopidae signalées à la Réunion 
- 1 espèce appartient au genre Hovops et est signalée 
à Madagascar comme à la Réunion 




Synonymie :    A la Réunion : Olios albifrons (Legendre, 
1976), Olios leucosius (Vinson, 1863) 
Ailleurs : Aranea pallens, Aranea regia, Aranea 
venatoria, Helicopis maderiana, H. ferina, H. 
invicta, H. ledleyi, H. ocellata, H. regia, H. shimen, 
Micrommata setulosa, Ocypete bruneiceps, 
Ocypete draco, Ocypete murina, Ocypete pallens, 
Ocypete setulosa, Olios setulosus, Olios antillianus, 
Olios colombianus, Olios freycineti, Olios 
gabonensis, Olios javensis, Olios maderianus, Olios 
regius, Olios zonatus, Palystes ledleyi, Palystes 
maderianus, Sarotes invictus, Sarotes peditatus, 
Sarotes regius, Sarotes venatorius, Sparassus 
ammanita, Sinopoda venatoria, Thomisus 
leucosius, Thomisus venatorius  (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : largement répandue sur l’île 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : dans les habitations ou les zones 
anthropisées 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : pantropicale 
Remarque : c’est la babouk rencontrée fréquemment dans 
les maisons 
Olios lamarcki 
Synonymie :    A la Réunion : Olios captiosus (Vinson, 1863), 
Sparassus lamarcki (Ledoux, n d; Legendre, 1976) 
Ailleurs : Thomisus lamarcki, Eusparassus lamarcki 
(Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : assez commune 
Répartition : de Madagascar au Sri Lanka, Inde, Réunion 
Bilan 
- 2 espèces de Sparassidae signalées à la Réunion 
- 1 appartient au genre Heteropoda et a une large 
répartition 
- 1 appartient au genre Olios et a une large 
répartition 
Tetragnathidae 
Dolichognatha cf. richardi 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Afiamalu richardi ? (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : espèce pionnière (terrains vagues, 
cultures, coulées de lave) 
Abondance à la Réunion : peu commune 
Répartition : Samoa (?), Réunion 
Remarque : cette espèce est soit équivalente à D. richardi 
des Samoa, soit proche mais différente et dans ce cas 
probablement endémique de la Réunion 
Dyschiriognatha argyrostilba 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : D. atlantica, Pachygnatha argyrostilba 
(Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Etang de Saint-Paul 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : au sol dans les milieux humides 
Abondance à la Réunion : localement abondante mais peu 
fréquente 
Répartition : du Cameroun à l’Egypte, Sainte-Hélène, 
Seychelles, Réunion 
Leucauge undulata 
Synonymie :   A la Réunion : Epeira undulata (Vinson, 1863) 
Ailleurs : Argyroepeira blanda, Argyroepeira 
festiva, Argyroepeira undulata, Meta antinorii, 
Meta rabli (Platnick, 2011) 
24 
 
Lieux de collecte : Cilaos (non collecté), Bas de Grande 
Chaloupe, Grand Etang (2009-2010), Cilaos, plantation de 
bananes vers le volcan (1983) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux, 
Schmidt et Jocqué 
Habitats préférentiels : lieux perturbés 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : Ethiopie, Afrique de l’Est, Madagascar, 
Rodrigues, Maurice, Réunion 
Leucauge cf. vacillans 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Meta vacillans ? (Butler, 1879) 
Lieux de collecte : Colorado, en descendant vers Grand 
Bassin, entre ravine Payet et Bras Leclerc, Grand Etang 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux (?) 
Habitats préférentiels : tisse sa toile contre ou sur celles 
des Nephila 
Répartition : Réunion, Maurice (?), Rodrigues 
Remarque : cette Leucauge ressemble fort à Meta 
vacillans, décrite de Rodrigues (Butler, 1879), si cela se 
confirme, il faudra changer le genre de cette espèce. A 
noter que Jean-Claude Ledoux signale deux Leucauge sp. à 
la Réunion, l’une est sûrement celle-ci (sp. 7502), l’autre 
pourrait être M. thorelli malgré quelques différences au 
niveau de l’épigyne (sp. 3279) 
Mesida thorelli 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Argyroepeira thorelli, Leucauge thorelli, 
Tetragnatha thorellii (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Plaine des Fougères, Cilaos (près des 
anciens thermes) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : forêt mésotherme humide (?) 
Abondance à la Réunion : rare 
Répartition : Seychelles, Réunion, Maurice 
Metinae spp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : Entre le Col de Bellevue et le versant 
Nord-Ouest de Piton Grande Montée, Forêt de Mourouvin, 
Plaine des Fougères, Grand Etang 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : forêt humide, tisse sa toile dans des 
endroits sombres voire en bordure de caverne 
Abondance à la Réunion : peu commune 
Répartition : Réunion et Maurice au moins pour l’une 
Remarque : une à deux espèces, proches du genre Meta ou 
Metillina 
Orsinome spp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : Plaine des Fougères 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue, peut-être endémique 
Remarque : Jean-Claude Ledoux signale au moins deux 
espèces à étudier 
Tetragnatha borbonica nov. sp. 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Plaine des Fougères, Plaine d’Affouches, 
Pandanaies 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : dans la végétation en zone humide 
(marais, zones brumeuses) 
Abondance à la Réunion : rare 
Répartition : Réunion 
Remarque : non encore décrite officiellement 
Tetragnatha mascarina nov. sp. 
Synonymie : A la Réunion : Tetragnatha protensa (Ledoux, 
In Prep.) 
Ailleurs : aucune 
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Lieux de collecte : Etang du Gol, Embouchure de la ravine 
des 3 bassins, le Tour des Roches, plaine de Bois Rouge, 
chemin vers la Plaine d'Affouches, Mare à Joncs 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : bords d’étangs et de mares, bords 
de ravines à courant calme 
Abondance à la Réunion : fréquente dans son milieu 
préférentiel 
Répartition : Réunion, Maurice 
Remarque : morphologie et comportement différents de T. 
protensa à laquelle elle était parfois attribuée à la Réunion, 
non encore décrite officiellement 
Tetragnatha nitens 
Synonymie : A la Réunion : Tetragnatha protensa (Vinson, 
1863) 
Ailleurs : Cyrtognatha producta, Deinagnatha 
dandridgei, Eugnatha nitens, Eugnatha pelusia, T. 
andina, T. antillana, T. aptans, T. deinognatha, T. 
ejuncida, T. elmora, T. eremita, T. ferox, T. 
fuerteventurensis, T. festina, T. galapagoensis, T. 
gracilis, T. gulosa, T. haitiensis, T. hotingchiehi, T. 
molesta, T. seminola, T. steckleri, T. peninsulana, T. 
pelusia, T. typica, T. vicina (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Bassin Cormoran, Bras détour, Bras sec 
de Cilaos, Caverne Dufour, Cilaos, Embouchure de la rivière 
du mât, Grand étang, Grande Chaloupe, Mare à Martin, 
Grande ravine, Mare à poule d'eau, Mare aux cerfs, 
Pavillon, Plaine des Fougères, Ravine Blanche, Ravine Camp 
Ménard, Ravine de Petite-Île, Ravine des Tamarins, Ravine 
fleurs jaunes, Ravine Terre Rouge, Rivière des marsouins, 
Rivière du mât, Rivière Langevin, Vers la Plaine des 
Fougères, Vers Cap Anglais (2009-2010), entre Saint-André 
et Salazie (Lopez, 1990) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux, 
André Lopez 
Habitats préférentiels : ravines à courant rapide dans tous 
les milieux (0 à 2000m), parfois en bord de mares, toujours 
sur une toile 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : cosmopolite 
Remarque : Tetragnatha nitens est un complexe d’espèces, 
il y a probablement 5 ou 6 espèces différentes portant ce 
nom. Les Tetragnatha nitens de la Réunion se rattachent au 
groupe qui occupe les trois îles des Mascareignes, 
Madagascar et les Comores. Lorsque Tetragnatha nitens 
sera redivisée en espèces, elle changera de nom à la 
Réunion. 
Tylorida cf. striata 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Argyroepeira bigibba, 
Argyroepeira striata, Meta striata, 
Sternospina concretipalpis, T. magniventer 
(Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Grand Etang (2009-2010)  
Collecteur récent : Juliane Casquet 
Habitats préférentiels : végétation en bord détang 
Abondance à la Réunion : rare 
Répartition : de la Chine à l’Australie 
Remarque : première mention du genre à la Réunion. 
L’individu unique récolté est immature et ne peut donc pas 
être attribué avec certitude à T. striata mais il lui ressemble 
énormément. 
Bilan 
- 11 à 14 espèces de Tetragnathidae signalées à la 
Réunion 
- 1 appartient au genre Dolicognatha et est soit 
endémique de la Réunion, soit présente à la 
Réunion et aux îles Samoa 
- 1 appartient au genre Dyschiriognatha et a une 
large répartition 
- 2 appartiennent au genre Leucauge, l’une a une 
large répartition, l’autre pourrait être endémique 
des Mascareignes 
- 1 appartient au genre Mesida et est signalée aux 
Seychelles, à la Réunion et à Maurice 
- 1 à 2 appartiennent à la sous-famille des Metinae et 
il s’agit probablement soit d’une espèce présente à 
la Réunion et à Maurice, soit d’une présente sur les 
deux îles et d’une autre présente à la Réunion 
uniquement  
- 2 à 3 appartiennent au genre Orsinome et 
pourraient être endémiques 
- 3 appartiennent au genre Tetragnatha, l’une est 
endémique de la Réunion, la deuxième est signalée 
à la Réunion et à Maurice, la troisième est présente 
sur les trois îles des Mascareignes ainsi qu’à 
Madagascar et dans les Comores 
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Synonymie :   A la Réunion : A. gibbosus (Ledoux, In Prep.), 
Linyphia argyrodes (Vinson, 1863) 
Ailleurs : Aranea epeira, A. ammonia, A. epeirae, 
Conopistha argyrodes, Linyphia gibbosa (Platnick, 
2011) 
Lieux de collecte : Bois Blanc, Cascade Biberon, Colorado, 
Du Col de Bellevue au versant NO de Piton Grande Montée, 
En descendant vers Grand Bassin, Entre ravine Payet et Bras 
Leclerc, Forêt de Mourouvin, Grand Etang, Grande 
Chaloupe, Hauts de Bois de Nèfles, Mare Longue, 
Pandanaies, Plaine d'Affouches, Plaine des Grègues, Vallée 
heureuse (2009 et 2010), Près de Sainte Anne, Grand Brûlé 
(Lopez, 1990) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux, 
André Lopez 
Habitats préférentiels : surtout sur les toiles de Nephila et 
Cyrtophora 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : de la Mediterranée à l’Afrique de l’Ouest, 
Seychelles, Mascareignes 
Argyrodes borbonicus 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Colorado, Forêt de Mourouvin, Grand 
Etang, Grande Chaloupe, Hauts de Bois de Nèfles, Mare 
Longue, Pandanaies, Plaine des Grègues (2009 et 2010), 
Grand Matarum (Lopez, 1990) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, André Lopez, Jean-
Claude Ledoux (?) 
Habitats préférentiels : surtout sur les toiles de 
Nephilengys et Cyrtophora 
Abondance à la Réunion : assez peu commune 
Répartition : Réunion 
Argyrodes calmettei 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Forêt de Mourouvin, Grand Brûlé, Grand 
Etang, Grande Chaloupe, Mare Longue, Plaine des 
Fougères, Vallée heureuse (2009 et 2010), Bébour (Lopez, 
1990) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, André Lopez, Jean-
Claude Ledoux (?) 
Habitats préférentiels : surtout sur les toiles de 
Nephilengys 
Abondance à la Réunion : rare 
Répartition : Réunion 
Remarque : pourrait appartenir au genre Rhomphaea 
(Lopez, 1990). J’ai manifestement mélangé A. calmettei et 
A. minax dans le tri des spécimens, les sites 2009 et 2010 
indiqués correspondent donc à l’ensemble des deux 
espèces. 
Argyrodes minax 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Forêt de Mourouvin, Grand Brûlé, Grand 
Etang, Grande Chaloupe, Mare Longue, Plaine des 
Fougères, Vallée heureuse (2009 et 2010), Hell Bourg, 
Grand Brûlé, Etang Salé les Hauts, forêt du Grand Matarum, 
Cilaos (Lopez, 1990) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, André Lopez, Jean-
Claude Ledoux (?) 
Habitats préférentiels : surtout sur les toiles de 
Nephilengys et Nephila 
Abondance à la Réunion : assez commune 
Répartition : Madagascar, Comores, Réunion 
Remarque : J’ai manifestement mélangé A. calmettei et A. 
minax dans le tri des spécimens, les sites 2009 et 2010 




Synonymie :   A la Réunion : Conopistha zonata (Schmidt & 
Jocqué, 1983), Linyphia parasitica, Linyphia zonata 
(Vinson, 1863) 
Ailleurs : aucune 
Lieux de collecte : Cap Blanc, Colorado, En descendant vers 
Grand Bassin, Grand Etang, Grande Chaloupe, Pandanaies, 
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Plaine d'Affouches (2009 et 2010), Hell Bourg, l’Etang Salé 
les Hauts (Lopez, 1990), Saint-Anne (Schmidt & Jocqué, 
1983) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux, 
André Lopez 
Habitats préférentiels : surtout sur les toiles de Nephila 
Abondance à la Réunion : assez commune 
Répartition : Afrique de l’Est, Madagascar, Réunion, 
Maurice 
Ariamnes sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : Vers Dos d’Âne depuis la Plaine 
d’Affouches 
Collecteur récent : Juliane Casquet 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : rare 
Répartition : inconnue, pourrait être endémique étant 
donné l’absence du genre à Madagascar et sa rareté en 
Afrique 
Remarque : première mention du genre à la Réunion 
Chrysso viridis 
Synonymie :   A la Réunion : Argyrodes viridis (Legendre, 
1976), Linyphia viridis (Vinson, 1863) 
Ailleurs : aucune 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Madagascar, Réunion 
cf. Chrysso sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Répartition : inconnue 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Remarque : ressemble à Coscinida leviorum et Coscinida 
propinqua, l’attribution au genre Chrysso n’est donc pas 
certaine. Si c’est bien un Chrysso¸il serait probablement 
endémique, si c’est une des deux espèces de Coscinida ci-
dessus, il serait aussi présent en Afrique 
Coleosoma blandum 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Chrysso acrobeles, C. blundum, Theridion 
acrobeles, Theridion blandum, Theridion conurum, 
Theridion vituperabile (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : cosmopolite 
Coleosoma floridanum 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Bathyphantes semicincta, C. floridana, C. 
saispotum, C. semicincta, Lithyphantes oophorus, 
Theridium albovittatum, Theridion aleipata, 
Theridion antheae, Theridion delebile, Theridion 
floridanum, Theridion interruptum, Theridion 
rapanae (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : pantropicale 
cf. Crustulina incerta 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue 
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Remarque : ressemble à C. incerta sans être parfaitement 
identique (coloration). A noter que le genre Crustulina va 
sûrement être scindé en plusieurs genres et que 
l’appelation de cette espèce risque fort de changer ; Jean-
Claude Ledoux propose la création du genre Hypsosingopsis 
dont fera partie cette espèce. 
Euryopis episinoides 
Synonymie : A la Réunion : Euryopis acuminata (Ledoux, In 
Prep.) 
Ailleurs : Argus episinoides, E. acuminate, E. 
quadrimaculata, E. scripta, E. tarsalis, Theridion 
acuminatum, Theridion scriptum (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : pantropicale 
Nesticodes rufipes 
Synonymie : A la Réunion : Theridium borbonicum (Vinson, 
1863), Theridium rufipes (Ledoux, In Prep.), 
Theridion rufipes (Simon, 1897) 
Ailleurs : Anelosimus nelsoni, Robertus pilosus, 
Theridion albonotatum, Theridion bajulans, 
Theridion flavo-aurantiacum, Theridion longipes, 
Theridion luteipes, Theridion luteolum (Platnick, 
2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : pantropicale 
Phycosoma martinae 
Synonymie : A la Réunion : Dipoena martinae, 
Trigonobothrys martinae (Ledoux, In Prep.) 
Ailleurs : Dipoena coreana, Dipoena decamaculata, 
Dipoena japonica, Dipoena ruedai (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Basse Vallée 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux, Juliane Casquet 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Aldabra, Inde, Chine, Corée, Japon, 
Philippines, Réunion 
Platnickina mneon 
Synonymie :   A la Réunion : Theridium hobbsi, Theridium 
cf. adamsoni (Ledoux, In Prep.) 
Ailleurs : Chindellum magnificum, Coleosoma 
adamsoni, Keijia mneon, P. adamsoni, Theridion 
adamsoni, Theridion blatchleyi, Theridion hobbsi, 
Theridion insulicola, Theridion mneon (Platnick, 
2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : pantropicale 
Platnickina cf. tinctum 
Synonymie :   A la Réunion : Theridion cf. tinctum (Ledoux, 
In Prep.) 
Ailleurs : aucune 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion, probablement endémique 
Remarque : espèce proche de P. tinctum (holarctique) bien 
que différente et donc probablement endémique de la 
Réunion, ressemble aussi à Keijia maculata (Japon) 
cf. Seycellesa braueri 
Synonymie :   A la Réunion : cf. Theridion purifum (Ledoux, 
In Prep.) 
Ailleurs : aucune 
Lieux de collecte : forêt de Bélouve, plaine des Chicots 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
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Répartition : Réunion, probablement endémique 
Remarque : espèce proche de S. braueri et de Theridion 
limatum 
Steatoda sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue 
Theridion diurnum 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : assez commune 
Répartition : Réunion, Madagascar, Rodrigues ? 
Theridion spp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Juliane Casquet (?), Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : inconnue 
Remarques : lot de 3 espèces distinctes qui pourraient être 
endémiques (Ledoux, In Prep.) 
Theridula opulenta 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : Chrysso cordiformis, Theridion opulenta, 
Theridion sphaerula, Theridium ventillans, T. 
quadripunctata, T. sphaerula, T. ventillans 
(Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Colorado 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : cosmopolite 
Theridula spp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : entre Dos d’Ane et Cap Noir, Plaine des 
Fougères 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion, peut-être endémique 
Remarques : une à deux espèces. La Réunion pourrait aussi 
héberger T. gonygaster, espèce à large répartition 
Thwaitesia inaurata 
Synonymie : A la Réunion : Linyphia inaurata (Vinson, 
1863) 
Ailleurs : aucune 
Lieux de collecte : Basse Vallée 
Collecteur récent : Juliane Casquet  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : rare 
Répartition : Réunion 
Remarque : ressemble fort à une Thwaitesia non identifiée 
présente aux Comores, son statut d’endémique est donc à 
prouver. 
Thwaitesia sp. 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Plaine d’Affouches, Plaine des Fougères 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion, peut-être endémique 
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Remarques : lot de 3 espèces distinctes qui pourraient être 
endémiques (Ledoux, In Prep.) 
Tidarren sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion, peut-être endémique 
Bilan : 
- 29 à 31 espèces de Theridiidae signalées à la 
Réunion 
- 5 appartiennent au genre Argyrodes (2 
endémiques, 3 à répartition plus large) 
- 1 appartient au genre Ariamnes et pourrait être 
endémique 
- 1 appartient au genre Chrysso et est présente à la 
Réunion et à Madagascar 
- 1 appartient au genre Chrysso ou Coscinida et est 
soit endémique, soit présente à la Réunion et en 
Afrique 
- 2 appartiennent au genre Coleosoma et ont une 
large répartition 
- 1 appartient au genre Crustulina (dont le nom 
devrait changer bientôt) et sa répartition est 
inconnue 
- 1 appartient au genre Euryopis et a une large 
répartition 
- 1 appartient au genre Nesticodes et a une large 
répartition 
- 1 appartient au genre Phycosoma et a une large 
répartition 
- 2 appartiennent au genre Platnickina (1 peut-être 
endémique, 1 à répartition plus large) 
- 1 appartient au genre Seycellesa et pourrait être 
endémique 
- 1 appartient au genre Steatoda et sa répartition est 
inconnue 
- 4 appartiennent au genre Theridion (3 peut-être 
endémiques, 1 aussi présente à Madagascar et 
peut-être à Rodrigues) 
- 2 à 4 appartiennent au genre Theridula (1 à 2 peut-
être endémiques, 1 à 2 cosmopolites) 
- 4 appartiennent au genre Thwaitesia et pourraient 
toutes êtres endémiques 
- 1 appartient au genre Tidarren et pourrait être 
endémique 
- Famille encore mal connue à la Réunion malgré son 
intérêt de conservation 
Theridiosomatidae 
Theridiosoma sp. 
Synonymie : inconnue 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion, peut-être endémique 
Bilan : 
- 1 espèce de Theridiosomatidae signalée à la 
Réunion 




Synonymie : A la Réunion : Misumena alluaudi (Ledoux, 
2004) 
Ailleurs : P. foka, P. vinsoni, Phrynoides foka, 
Phrynoides rugosa, Thomisus rugosus (Platnick, 
2011) 
Lieux de collecte : Basse Vallée, Belouve, Cirque de Salazie, 
Forêt de Mourouvin, Grande Chaloupe, Pandanaies, Plaine 
d'Affouches, Plaine des Grègues (2009 et 2010), 17 autres 
localités connues réparties sur toute l’île (Ledoux, 2004) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : sur les arbustes, habitats variés, 
jardins 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : Maurice, Réunion 
Remarque : j’ai deux individus dont l’attribution à cette 
espèce n’est pas certaine, il pourrait une deuxième espèce 
de Ledouxia à la Réunion (soit endémique, soit partagée 
avec Maurice et/ou Rodrigues). Le genre Ledouxia est 




Synonymie :   A la Réunion : Thomisus foka (Vinson, 1863) 
Ailleurs : P. foka, P. vinsoni, Phrynoides foka, 
Phrynoides rugosa, Thomisus rugosus (Platnick, 
2011) 
Lieux de collecte : Forêt de Mourouvin (2009), la 
Montagne, Petite Île, Colorado, Sainte-Rose, Saint Benoit 
(1990 – 1997) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : végétation arbustive en forêt 
mégatherme hygrophile et semi-xerophile (Ledoux, 2004) 
Abondance à la Réunion : peu commune 
Répartition : Afrique, Madagascar, Maurice, Réunion 
Prepotelus curtus 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Plaine d’Affouches (2010), Colorado 
(1997) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : arbustes, non connus avec 
précision (Ledoux, 2004) 
Abondance à la Réunion : rare 
Répartition : Réunion 
 
Prepotelus lanceolatus 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : Basse Vallée, Cilaos, Cirque de Salazie, 
Col de Bellevue, Mare longue, Piton d'Enchaing, Piton Mont 
Vert, Plaine d'Affouches, Plaine des Fougères, Plaine des 
Grègues, Vallée heureuse (2009 – 2010), 13 autres localités 
connues réparties sur toute l’île (Ledoux, 2004) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jean-Claude Ledoux  
Habitats préférentiels : sur les arbustes, habitats variés 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : Maurice, Réunion 
Thomisus citrinellus 
Synonymie :   A la Réunion : aucune 
Ailleurs : T. spinifer, T. spinigerus  (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : Etang du Gol (2009) 
Collecteur récent : Juliane Casquet, Jacques Rochat 
Habitats préférentiels : zones anthropisées 
Abondance à la Réunion : peu commune 
Répartition : Méditerranée, Afrique, Yémen, Socotra, 
Seychelles, Réunion 
Remarque : très probablement non indigène et 
d’introduction récente  
Bilan 
- 5 à 6 espèces de Thomisidae signalées à la Réunion 
- 1 à 2 appartiennent au genre Ledouxia, genre 
endémique des Mascareignes (1 est présente à la 
Réunion et à Maurice, 1, si elle existe, pourrait être 
endémique) 
- 1 appartient au genre Phrynarachne et se retrouve 
en Afrique, à Madagascar et dans les Mascareignes 
- 2 appartiennent au genre Prepotelus (1 endémique, 
1 aussi présente à Maurice) 
- 1 appartient au genre Thomisus, a une large 
répartition et n’est probablement pas indigène 
Trochanteriidae 
Platyoides grandidieri 
Synonymie : aucune 
Lieux de collecte : l’Hermitage (Schmidt & Jocqué, 1983) 
Collecteur récent : Schmidt & Jocqué, photographiée 
récemment par Sonia Ribes 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : probablement rare 
Répartition : Kenya, Madagascar, Aldabra, Réunion 
Bilan : 
- 1 espèce de Trochanteriidae signalée à la Réunion 








Synonymie : M. gulliveri ? (Butler, 1879) 
Lieux de collecte : Salazie, Bébour, Grand Matarum, Cilaos 
(Lopez, 1990) 
Collecteur récent : André Lopez 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Réunion ou Réunion et Rodrigues 
Remarque : il s’agit soit d’une espèce endémique, soit de 
M. gulliveri, espèce connue jusque là de Rodrigues (Lopez, 
1990) 
Uloborus plumipes 
Synonymie :   A la Réunion : Uloborus aureus, Uloborus 
vanillarum (Legendre, 1976; Vinson, 1863) 
Ailleurs : Orithya gnava, Orithya gnavus, U. costae, 
U. gnavus, U. niloticus, U. niveivestis, U. 
pictiventris, U. signatus (Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : inconnus 
Collecteur récent : Jean-Claude Ledoux 
Habitats préférentiels : inconnus 
Abondance à la Réunion : inconnue 
Répartition : Ancien monde, Réunion, Maurice 
Zosis geniculata 
Synonymie :   A la Réunion : Uloborus borbonicus (Vinson, 
1863),  Uloborus geniculatus (Legendre, 1976; 
Simon, 1897), Zosis geniculatus (Lopez, 1990) 
Ailleurs : Aranea geniculata, Orithya luteolus, Orithya 
williamsii, Philoponella xiamenensis, Uloborus 
domesticus, Uloborus geniculatus, Uloborus 
latreilleii, Uloborus luteolus, Uloborus spinitarsis, 
Uloborus zosis, Zosis caraiba, Zosis caraibe 
(Platnick, 2011) 
Lieux de collecte : l’Etang Salé les Hauts, Saint Philippe 
(Lopez, 1990) 
Collecteur récent : André Lopez 
Habitats préférentiels : caves et dépendances d’habitations 
Abondance à la Réunion : commune 
Répartition : pantropicale 
Bilan 
- 3 espèces d’Uloboridae signalées à la Réunion 
- 1 appartient au genre Migrammopes et pourrait 
être endémique 
- 1 appartient au genre Uloborus et a une large 
répartition 









































Familles susceptibles d’être présentes à la Réunion 
 
- Barychelidae  
- Deinopidae 
- Dictynidae 
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 Ce document a été réalisé dans le cadre d’une convention de partenariat relative à l'étude 
des arachnides (N° 2011/PNR/004) entre le Parc National de la Réunion et l’Université Paul 
Sabatier Toulouse III via le laboratoire Evolution et Diversité Biologique. Il vise à fournir au 
Parc National de la Réunion une base concrète à ses actions de sensibilisation et de 
préservation des espèces d’intérêt patrimonial. Il représente l’état actuel (2011) des 
connaissances scientifiques et ne constitue donc pas une liste exhaustive des espèces en 
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Les Nephilidae dans le monde 
Les Nephilidae sont une famille d’araignées qui regroupe 61 espèces dans 4 genres (Platnick 
2011) Cette famille a une répartition mondiale bien qu’elle soit plus fréquente sous les 
tropiques et dans l’hémisphère sud. 
Les Nephilidae sont des araignées de grande taille qui se retrouvent dans une large variété 
d’habitats. Elles tissent des toiles verticales entre plusieurs points d’attache (ex. : Nephila) ou 
légèrement inclinées contre un support vertical (ex. : Nephilengys).  
 
Toile verticale tendue entre plusieurs points d’attaches de Nephila inaurata (à gauche) et toile 
légèrement oblique appuyée contre un arbre de Nephilengys borbonica (à droite). 
Les Nephilidae sont particulièrement célèbres pour leur fort dimorphisme sexuel de 
taille (Kuntner et al. 2008; Hormiga et al. 2000; Kuntner & Coddington 2009; Coddington et 
al. 1997). Les mâles de Nephilidae sont bien plus petits que leurs femelles et, le plus souvent, 
ne tissent pas de toile : ils vivent et se nourrissent sur celle des femelles. Les conflits entre 
sexes sont forts dans cette famille, l’intérêt des mâles divergeant de celui des 
femelles (Schneider & Elgar 2002; Fromhage & Schneider 2004; Rabaneda-Bueno et al. 
2008). En effet, les mâles ont plutôt intérêt à monopoliser une ou plusieurs femelles, à 
empêcher les autres mâles de s’accoupler et à se nourrir sur la toile des femelles sans payer 
3 
 
le coût inhérent à sa construction ; à l’inverse, les femelles ont plutôt intérêt à s’accoupler 
avec le meilleur mâle possible et à ne pas payer les coûts inhérents à la présence d’un mâle 
parasite sur sa toile. 
C’est dans ce contexte de conflits entre sexes qu’on pu apparaître dans cette famille des 
comportements originaux, comme le cannibalisme des mâles par les femelles (e.g. Schneider 
& Elgar 2000; Schneider & Elgar 2002; Elgar et al. 2003) ou l’automutilation des mâles qui, 
après l’accouplement, peuvent casser leurs palpes copulatoires et les laisser bloqués dans 
l’épigyne, origine génital de la femelle, ce qui empêche d’autres mâles de s’accoupler avec 
elle par la suite (e.g. Kuntner et al. 2009). 
   
Dirmophisme sexuel de taille chez Nephila inaurata (à gauche) et Nephilengys borbonica (à 
droite). Ces deux photographies ont été prises in natura à la Réunion. Dans les deux cas, le mâle 
est en haut et la femelle en bas, les deux sexes ont leur taille adulte. 
 
Les Nephilidae à la Réunion 
2 espèces de Nephilidae, appartenant à 2 genres (Nephila, Nephilengys) sur les 4 que 
comporte la famille, ont été signalées sur l’île de la Réunion. Cela signifie qu’environ 1.5% 
des espèces réunionnaises appartiennent à cette famille. Cette famille est donc plutôt 
surreprésentée sur l’île puisqu’à l’échelle globale, seulement environ 0.15% des araignées 
appartiennent aux Nephilidae, soit 10 fois moins en proportion qu’à la Réunion. 
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Parmi ces 2 espèces de Nephilidae, l’une d’entre elles (Nephilengys borbonica) est 
endémique de la Réunion. La deuxième (Nephila inaurata) a une répartition plus large : elle 
est présente au sud et à l’est de l’Afrique, aux Seychelles, à Madagascar, aux Comores et sur 
les trois îles des Mascareignes (Kuntner & Agnarsson 2011b; Platnick 2011). Cependant, la 
sous-espèce Nephila inaurata inaurata peut être considérée comme endémique des 
Mascareignes (Platnick 2011), d’autant plus qu’il s’agit d’un ensemble génétiquement 
distinct du reste des Nephila inaurata (Kuntner & Agnarsson 2011b). 
L’intérêt de conservation de cette famille à la Réunion est fort. Tout d’abord, sur les deux 
espèces, l’une est endémique de l’île et plutôt restreinte à des zones de forêt humide peu 
perturbées, l’autre appartient à une sous-espèce endémique de l’archipel des Mascareignes. 
Ensuite, ces deux Nephilidae ont une forte valeur patrimoniale à la Réunion. Elles font partie 
des rares araignées à avoir un nom local (« bibe rouge » pour Nephilengys borbonica, « bibe 
noire » ou « bibe jaune » pour Nephila inaurata) et sont utilisées dans la pharmacopée 
traditionnelle (cf. Valorisation de l’arachnofaune). De plus, elles ont un intérêt pédagogique 
certain de part leur aspect spectaculaire, leur fort dimorphisme sexuel, leur inoffensivité, 
leurs comportements variés et leur abondance à la Réunion. Enfin, il a été prouvé par le 
passé que les activités humaines, comme la démoustication, menacent la survie des espèces 
de cette famille (Couteyen 2008). 
Un plan de conservation de ces espèces pourrait passer par différentes actions : 
- Sensibiliser le grand public sur l’originalité et la fragilité de ce patrimoine 
- Mettre en place des suivis de population lors de projets de démoustication et tenir 
compte de la présence de ces espèces dans ces projets 
- Favoriser la conservation et éviter le dérangement dans les zones de croissance des 
juvéniles (voir texte sur Nephila inaurata pour plus de détails) 
Les deux espèces de Nephilidae réunionnaises étant faciles à reconnaître et bien connues de 
la population, ces actions pourraient être envisagées selon l’angle des sciences citoyennes, 
ou science participative. Un colloque sur le sujet a été organisé par l’association Tela 
Botanica et les actes du colloque, les vidéos ainsi qu’un livret d’information sur les sciences 





Nephila inaurata est la seule représentante du genre Nephila à la Réunion. Elle y est 
commune et occupe la quasi-totalité des habitats de l’île, à l’exception de certaines zones 
sèches de l’ouest (Lopez 1988; Lopez 1990). Nephila inaurata est présente en Afrique, à 
Madagascar, aux Comores, aux Seychelles et dans les Mascareignes ; la sous-espèce Nephila 
inaurata inaurata est endémique des Mascareignes. 
 
Morphologie 
Les immatures mâles et femelles de Nephila inaurata se ressemblent énormément (Derouet 
& Dresco 1956). Ils ont l’abdomen sombre marqué dorsalement d’un motif clair marbré de 
jaune et de noir et ventralement de deux lignes claires. Les pattes sont le plus souvent 
jaunes ou orangé et noires ; elles sont épineuses. L’allure générale et la posture sur la toile 
des immatures rappelle celle des femelles adultes. Chez les immatures, on ne peut 
déterminer le sexe que lorsque les mâles ne sont plus qu’à une mue de leur passage à la 




Photographie in natura en vue 
dorsale de deux spécimens 
immatures de Nephila inaurata. A 
gauche, le morphe le plus courant, 
en haut, un morphe jaune plus 





Photographie in natura en vue ventrale de deux spécimens immatures de Nephila inaurata. A 
gauche, une femelle (palpes filiformes peu visibles), à droite, un mâle (palpes renflés à la base et 
allongés à l’extrémité). 
Les femelles matures de Nephila inaurata sont très faciles à identifier : de grande taille, elles 
ont les pattes orange largement annelées noir aux articulations. L’extrémité des pattes est 
noire. Elles possèdent des brosses de poils sur le tibia de la quatrième paire de pattes Leur 
abdomen est noir ou noir marqué d’une bande jaune.  
 
Photographies in natura de Nephila inaurata de la Réunion montrant les différents morphes de coloration 
présents sur l’île. A gauche, la forme noire et à droite la forme jaune (les deux morphes les plus courants). 
Quelques morphes intermédiaires (e.g. au centre) existent mais ils sont beaucoup moins fréquents. 
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De précédents auteurs ont décrit ces deux morphes comme deux espèces distinctes, Nephila 
inaurata pour le morphe jaune et Nephila nigra pour le morphe noir (Vinson 1863), mais il 
s’agit bien d’une seule espèce : les deux morphes sont indiscernables génétiquement 
(Casquet, données non publiées) et il a été observé des éclosions de cocons de Nephila 
inaurata d’un morphe donnant naissance à des juvéniles d’un autre morphe (Couteyen, pers. 
comm.). L’abondance relative de ces deux morphes a parfois été supposée être liée à 
l’altitude, certains auteurs ont aussi noté des différences de taille entre les deux (Vinson 
1863) mais aucune donnée ne vient étayer la première hypothèse et la deuxième n’est pas 
validée par le matériel des collectes 2009-2010. 
  
Les mâles matures de Nephila inaurata sont, dans la plupart des cas, retrouvés sur les toiles 
des femelles matures ou proches de la maturité. Ils sont trois fois plus petits que les 
femelles : 6,3mm en moyenne de longueur totale (N=26), contre 19,6mm chez ces dernières 
(N=41). Ils sont le plus souvent d’un brun presque uniforme  et on n’observe pas chez eux de 
morphes de couleur. L’allure générale rappelle la femelle en plus petit mais les pattes sont 
généralement tenues plus écartées et sont épineuses. 
 
 
Mesure de la longueur totale du corps (abdomen + 
cephalothorax, pattes non comprises) de 27 femelles de Nephila 
inaurata de la Réunion en fonction de leur morphe de couleur. 
La longueur moyenne du corps des Nephila de morphe jaune est 
de 20,3mm (N=7), celle des Nephila de morphe noir est de 
19,2mm (N=20). Il n’y a pas de différence significative entre la 
longueur du corps des Nephila de morphe jaune et de morphe 
noir (test de Wilcoxon, W=76, p=0.685). Les barres indiquent 
l’erreur standard. 




















Mâles et femelles immatures de Nephila inaurata tissent une toile circulaire de soie blanche, 
souvent protégée par une « toile barrière » (« barrier web »), réseau de soie peu organisé. 
 
Photographie d’un mâle mature de Nephila inaurata in natura, vue ventrale. 
Photographie de la toile d’un individu 
immature de Nephila inaurata in natura, vue 
ventrale. La soie est blanche et l’orbe sur 
lequel se trouve l’araignée (en arrière-plan) 
est protégé ventralement par une « toile 
barrière » (au premier plan). Ce réseau de fils 
de soie qui existe aussi chez d’autres espèces 
de Nephila est supposé servir à la protection 




Les femelles matures tissent une toile circulaire dont la soie est jaune. Elle mesure environ 
1m de diamètre et est soutenue par un fil renforcé de soie pouvant mesurer plusieurs 
mètres de long. Elle est le plus souvent tendue entre deux arbres et parfois située à plusieurs 
mètres de hauteur. Elle peut comporter un stabilimentum, motif de soie central dont la 
fonction est toujours débattue (attraction des proies, protection contre les prédateurs…). 
Les Nephila alignent parfois leurs restes de proies au centre de la toile et se placent dans le 




Les mâles de Nephila inaurata semblent devenir matures plus rapidement que les femelles. 
Leur croissance s’arrête avant celle des femelles et ils semblent muer moins souvent qu’elles 
pour atteindre leur maturité, ce qui a été montré chez d’autres espèces de Nephila (Hormiga 
et al. 2000). Une fois leur dernière mue effectuée, ils quittent leur toile et cherchent celle 
d’une femelle (Casquet et al., In Prep) sur laquelle ils se nourriront. Il peut y avoir plusieurs 
mâles par toile mais le plus gros empêche généralement l’accès à la femelle aux autres ; 
c’est aussi celui qui a la plus grande probabilité de se faire dévorer par la femelle. 
Photographie de la toile d’une 
femelle mature  de Nephila 
inaurata in natura, vue dorsale. 
L’araignée est placée dans le 
prolongement des restes de ses 
proies.  
On aperçoit aussi une ébauche de 
stabilimentum, ici sous la forme 
d’un entrelacs diffus de soie jaune, 







Les Nephila inaurata matures et immatures regroupent parfois leurs toiles en clusters de 
toiles, pouvant contenir plusieurs dizaines d’individus.  
 
 
Photographie d’un cluster de toiles de Nephila inaurata  sur l’île Rodrigues. 
Photographie de la toile d’une femelle 
mature  de Nephila inaurata in natura, 
vue dorsale, se nourrissant sur un 
odonate capturé dans sa toile. On 
peut apercevoir au-dessus de la 
femelle un mâle, lui aussi en train de 
se nourrir dans une des proies 
précédemment capturée et emballée 




Les toiles des femelles matures et de leurs mâles parasites sont presque exclusivement 
rencontrées dans des micro-habitats ouverts. Cela est à mettre en lien avec la manière dont 
la plupart des araignées tissent leur toile : elles grimpent au sommet d’un support, lâchent 
un fil de soie dans l’air et attendent qu’il s’accroche à un autre support. Les araignées ne 
peuvent donc tisser des toiles de grande taille que lorsque l’habitat n’est pas trop encombré 
par de la végétation. A la Réunion, on retrouve donc les Nephila inaurata matures en lande, 
dans la canopée, en travers des pistes ou dans les jardins. C’est donc là que sont pondus les 
cocons et qu’éclosent les juvéniles. Cependant, les micro-habitats ouverts ne sont pas 
favorables aux individus de petite taille. Ceux-ci doivent gagner des zones plus fermées, 
comme des sous-bois, où ils peuvent tisser une toile de taille adaptée et où on les retrouve 
presque exclusivement. C’est dans ces zones de sous-bois que grandissent les Nephila 
inaurata immatures. Elles ne regagnent les zones ouvertes que progressivement, au gré de 
leur croissance. Les données sous-jacentes à ces affirmations seront publiées prochainement 
(Casquet et al., In Prep.) 
Ces changements d’habitats au cours de la vie ont un impact certain sur les perspectives de 
conservation de Nephila inaurata. En effet, si on ne protège pas les zones de croissance de 
cette espèce, on ne pourra pas avoir d’individus adultes. Il ne suffit pas de préserver les 
Nephila des pistes et des jardins pour conserver l’espèce, il faut aussi garder des zones de 
sous-bois assez denses et peu fréquentées, le dérangement cassant les toiles et coûtant de 
l’énergie aux individus en croissance. L’ensemble des habitats occupés par Nephila inaurata 








Nephilengys borbonica est la seule représentante du genre Nephilengys à la Réunion. Elle y 
est assez commune et occupe les zones et habitats humides de l’île. Nephilengys borbonica 




Les immatures mâles et femelles de Nephilengys borbonica sont rarement rencontrés et on 
connaît peu de choses sur leur mode de vie. Ils semblent se ressembler énormément lors de 
leurs premiers stades de développement. Ils ont l’abdomen et le cephalothorax beige clair. 
L’abdomen, en forme de lozange vu dorsalement, est souvent marqué d’une tache noire. Les 
pattes, épineuses, sont annelées de beige et de noir. Chez les immatures, on ne peut 
déterminer le sexe que lorsque les individus approchent de la maturité. Une femelle 
approchant de la maturité va grandir, foncer en coloration et tendre petit à petit vers le 
rouge ; on observe aussi l’apparition de quatre points blancs très visibles sous l’abdomen. Un 
mâle qui n’est plus ne sont plus qu’à une mue de son passage à la maturité aura, comme 
chez Nephila inaurata, des palpes déjà renflés mais sera d’une couleur, d’une taille et d’un 
aspect identiques à celui des immatures non sexables. 
  
Photographie in natura de deux femelles immatures de Nephilengys borbonica montrant les 
pattes encore annelées, la coloration sombre et les points blancs sous l’abdomen. 
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Les femelles matures de Nephilengys borbonica sont très faciles à identifier : de grande 
taille, elles ont l’abdomen rouge et les pattes intégralement noires. La teinte de l’abdomen 
peut varier entre le rose clair et le rouge sombre mais le plus souvent tend vers un rouge vif.  
 
Les mâles matures de Nephilengys borbonica sont le plus souvent retrouvés sur les toiles des 
femelles. Ils sont beaucoup plus petits que ces dernières : ils mesurent de 3.8 à 6.1mm de 
longueur totale contre 14.1 à 21.8mm pour les femelles (Kuntner & Agnarsson 2011a). Ils 
ont le même aspect que les immatures et ne s’en distinguent que par la présence des palpes 
modifiés, d’une couleur sombre, à la différence de ceux des mâles immatures, qui sont clairs 
car recouverts d’une couche de chitine supplémentaires, qui partira à la dernière mue. 
 
Photographie d’une femelle mature  de 
Nephilengys borbonica in natura, vue 
latérale (à gauche) et vue ventrale (à 
droite). Les quatre points blancs sous 
l’abdomen sont très réduits par rapport 
aux femelles immatures.  
 
Photographie en laboratoire d’un mâle 
mature  de Nephilengys borbonica, vue 
latérale. Le spécimen a été photographié 
après avoir été conservé dans l’alcool et 
les couleurs sont légèrement atténuées. 






Photographie in natura d’un mâle mature de Nephilengys borbonica, vu de dessus. 
 
Comportement 
Les immatures de Nephilengys borbonica aux premiers stades de leur développement tissent 
probablement une toile circulaire, même si cela n’a jamais été observé. Au fur et à mesure 
de leur croissance, les femelles de Nephilengys borbonica tissent une toile ressemblant de 
plus en plus à la toile modifiée des femelles adultes : un orbe appuyé contre un support, 














Photographie in natura d’une toile de 
Nephilengys borbonica femelle mature. La toile 
est oblique, appuyée contre un arbre et 
excentrée : le centre est fortement décalé vers 




En plus de leur toile, les femelles immatures tissent progressivement une loge, de plus en 
plus dense au fur et à mesure de leur croissance et placée au-dessus de la toile. C’est dans 
cette loge où elle se camoufle qu’on retrouve le plus souvent l’araignée. La loge peut aussi 
être tissée dans un creux ou sous l’écorce, elle est parfois agrémentée de débris végétaux. 
Les pattes de l’araignée en dépassent et sont en contact permanent avec la toile. 
 
Photographie in natura  de deux loges de Nephilengys borbonica femelle. A gauche, la femelle est immature 
et la loge est incomplète. A droite, la femelle est mature et la loge est complète ; on aperçoit aussi le haut de 
la toile que touchent les pattes de l’araignée sur la gauche de la photographie. 
Les mâles matures vivent en parasite sur les toiles des femelles. Ils sont généralement 
retrouvés sur la loge ou à sa proximité immédiate mais rarement directement sur la toile. 
 
Photographie in natura d’un couple de 
Nephilengys borbonica matures. La 
femelle, en arrière-plan, est dans sa 
loge, le mâle, au premier plan (ellipse), 




Il peut y avoir plusieurs mâles de Nephilengys borbonica sur chacune toile d’une femelle et la 
compétition entre mâles existe. Il semblerait même que les mâles de Nephilengys borbonica 
soient capables de castrer leurs rivaux en arrachant leurs palpes copulatoires (Kuntner, 
Agnarsson, et al. 2009), mais la généralisation de cette affirmation reste à démontrer en 
observant un plus grand nombre d’individus. 
 
Habitat 
L’habitat comme l’écologie des immatures des premiers stades est inconnu. Les femelles 
matures ou proches de la maturité de Nephilengys borbonica et les mâles matures parasites 
se retrouvent majoritairement en forêt hygrophile. Les lieux de collecte 2009 et 2010 
incluent notamment Basse Vallée, le Cirque de Salazie, la forêt de Mourouvin, Grand Etang, 
la Grande Chaloupe, mare Longue et la Plaine des Grègues. Le microhabitat dans lequel est 
retrouvé la toile est assez constant : sous un rocher ou contre un tronc dans une zone 
sombre et humide.  
Nephilengys borbonica n’est pas exclusivement associée à des milieux non anthropisés. Elle 
tisse parfois sa toile contre les habitations ou sur d’autres supports non naturels dans les 
hauts, à condition que l’environnement soit favorable (sombre et humide). Malgré ses 
préférences marquées en termes d’habitat, cette espèce endémique reste donc assez 
commune et est bien connue du grand public.  
   
Photographie in natura d’une toile de  
Nephilengys borbonica femelle immature. La toile 
est tissée sous un panneau routier, la femelle est 
cachée dans une ébauche de loge, non visible ici, 
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Ce document a été réalisé dans le cadre d’une convention de partenariat relative à l'étude 
des arachnides (N° 2011/PNR/004) entre le Parc National de la Réunion et l’Université Paul 
Sabatier Toulouse III via le laboratoire Evolution et Diversité Biologique. Il vise à fournir au 
Parc National de la Réunion une base concrète à ses actions de sensibilisation et de 
préservation des espèces d’intérêt patrimonial. Il représente l’état actuel (2011) des 
connaissances scientifiques et ne constitue donc pas une liste exhaustive des espèces en 






Généralités ....................................................................................................................................................... 2 
Les Tetragnathidae dans le monde .................................................................................................................... 2 
Les Tetragnathidae à la Réunion ........................................................................................................................ 3 
Dolichognatha cf. richardi ................................................................................................................................ 4 
Dyschiriognatha argyrostilba ........................................................................................................................... 5 
Leucauge spp. .................................................................................................................................................. 6 
Leucauge undulata ............................................................................................................................................. 6 
Leucauge cf. vacillans ......................................................................................................................................... 8 
Mesida thorelli ............................................................................................................................................... 10 
Metinae spp. .................................................................................................................................................. 11 
Orsinome spp. ................................................................................................................................................ 12 
Tetragnatha spp. ............................................................................................................................................ 13 
Tetragnatha borbonica nov. sp. ....................................................................................................................... 13 
Tetragnatha mascarina nov. sp. ...................................................................................................................... 14 
Tetragnatha nitens ........................................................................................................................................... 16 
Tylorida cf. striata .......................................................................................................................................... 19 







Les Tetragnathidae dans le monde 
Les Tetragnathidae sont une famille d’araignées qui regroupe 955 espèces dans 47 genres 
(Platnick, 2011) Cette famille a une répartition mondiale bien qu’elle soit plus fréquente sous 
les tropiques. Leur nom commun anglais de « long-jawed orb weavers » ou « long jawed 
spiders » (respectivement « tisseuses de toiles en forme d’orbe à grandes mâchoires » ou 
« araignées à grandes mâchoires ») reflète leurs chélicères souvent très développées et 
projetées vers l’avant. Les Tetragnathidae sont le plus souvent liées aux habitats humides et 
tissent fréquemment leurs toiles aux alentours de cours d’eau. Leur toile est caractéristique : 
c’est une toile circulaire, percée en son centre, et jamais parfaitement verticale. Certaines 
espèces peuvent même tisser leur toile à l’horizontale. 
 
Tetragnatha nitens sous sa toile en forme d’orbe percé au centre. Cette toile a été tissée à 
l’horizontale au-dessus d’un cours d’eau. 
Les Tetragnathidae se tiennent soit postées sous leur toile au niveau du trou central, soit 
cachée dans la végétation ou les rochers à proximité de la toile. Dans ce deuxième cas, on 
peut retrouver la cache de l’araignée simplement en observant la toile. Du centre de la toile 
part un fil isolé qui n’est pas dans le même plan que les autres. Si on suit ce fil, on trouve au 
bout l’araignée qui s’en sert pour déterminer, sans être sur la toile, si une proie s’y est ou 
non prise. Ce comportement est, à la Réunion, particulièrement frappant chez les Metinae 
spp., dont les plus grandes sont difficiles à observer si on ne sait pas qu’elles ne sont presque 




Les Tetragnathidae à la Réunion 
11 à 14 espèces de Tetragnathidae, réparties dans 8 genres (Dolicognatha, Dyschiriognatha, 
Leucauge, Mesida, Metinae à déterminer, Orsinome, Tetragnatha, Tylorida) sur les 47 que 
comporte la famille, ont été signalées sur l’île de la Réunion. Cela signifie qu’environ 1/12 
des espèces réunionnaises appartiennent à cette famille. Cette famille est donc plutôt sur-
représentée sur l’île puisqu’à l’échelle globale, seulement un peu plus de 2% des araignées 
appartiennent aux Tetragnathidae, soit 4 fois moins en proportion qu’à la Réunion.  
Parmi ces 11 à 14 espèces de Tetragnathidae, 1 à 6 sont endémiques de la Réunion. Ce large 
intervalle s’explique par le manque d’études concernant cette famille, notamment en ce qui 
concerne les Dolicognatha, Metinae et Orsinome. Entre 50 et 65% des Tetragnathidae de la 
Réunion sont endémiques d’une ou plusieurs îles des Mascareignes, ce qui fait de cette 
famille une cible de conservation privilégiée à la Réunion puisque c’est un pourcentage élevé 











Pourcentage d’espèces de Tetragnathidae de la Réunion par origine géographique. Dans le sens 
des aiguilles d’une montre, Réunion : espèces endémiques de la Réunion ; Réunion & Maurice : 
espèces endémiques de la Réunion et de Maurice ; Réunion, Maurice et Rodrigues : espèces 
endémiques des Mascareignes ; Réunion et Madagascar : espèces rencontrées à Madagascar et à 
la Réunion ; Océan Indien : espèces rencontrées à la Réunion et sur une ou plusieurs îles et 
archipels de l’Océan Indien (Madagascar incluse) mais pas sur le continent ; Afrique : espèces 
rencontrées à la Réunion et en Afrique, inclus aussi les espèces rencontrées à la Réunion, en 
Afrique et dans l’Océan Indien ; Asie : espèces rencontrées à la Réunion et en Asie ; Océanie : 
espèces rencontrées à la Réunion et en Océanie ; Cosmopolite : espèces rencontrées à la Réunion 
ainsi que sur plusieurs continents. Le graphe vert représente l’attribution taxonomique des 
espèces qui minimise l’endémisme, le graphe orange l’attribution taxonomique des espèces qui 






































Dolichognatha cf. richardi 
Dolichognatha cf. richardi est la seule représentante du genre Dolichognatha à la Réunion. 
Elle y est peu abondante et se retrouve surtout dans les terrains vagues, les cultures et les 
coulées de lave (Ledoux, pers. com.), c’est donc une espèce pionnière. Il existe une certaine 
incertitude concernant l’attribution des Dolichognatha  de la Réunion : elle ressemble fort à 
Dolichognatha richardi, espèce des Samoa (Océanie) mais cette répartition disjointe serait 
très inhabituelle. Etant donné le peu de spécimens récoltés jusque là et le fait qu’il ne 
s’agissait que d’immatures, il semble raisonnable de penser que cette attribution n’est pas 
certaine et qu’il pourrait s’agir d’une espèce à répartition plus restreinte. Plus d’études sont 
donc nécessaires. 
Les Dolichognatha sont les seules Tetragnathidae à avoir les yeux médians postérieurs soit 
réduits et contigus, soit absents. Les yeux latéraux sont portés sur des tubercules séparés. 
L’abdomen est plus large que long et couvert de tubercules. Leur toile est horizontale et 
l’araignée se camoufle généralement au-dessus parmi des débris. Toute Tetragnathidae 
regroupant ces critères à la Réunion pourra être considérée comme étant Dolichognatha cf. 
richardi. 
  
Schéma du cephalothorax et de l’abdomen 
d’une Dolicognatha pentagona femelle 
montrant les yeux médians postérieurs réduits 
et contigus (ellipse rouge), contrairement aux 
yeux médians antérieurs, plus grands et disjoints 
(ellipse verte). Ce schéma ne représente pas 
l’espèce présente à la Réunion mais une autre 
espèce du même genre présentant des 
caractéristiques proches. 




Dyschiriognatha argyrostilba est la seule représentante du genre Dyschiriognatha à la 
Réunion. Elle y est peu commune mais elle peut être localement abondante. Son seul lieu de 
collecte connu pour l’instant est l’Etang Saint-Paul (Ledoux, n d). Dyschiriognatha 
argyrostilba est une espèce rencontrée du Cameroun à l’Egypte, sur l’île Saint-Hélène et aux 
Seychelles. C’est une petite espèce, mesurant 2 à 2,5mm. 
Les Dyschiriognatha sont les seules Tetragnathidae parmi celles présentes à la Réunion à 
avoir un abdomen quasiment sphérique, sans tubercules.  Par ailleurs, elles sont les seules 
Tetragnathidae à avoir le spiracle trachéal (orifice de respiration) au milieu de l’abdomen. Ce 
spiracle est visible ventralement sous loupe binoculaire. Les pattes ne portent pas d’épines 
et les palpes copulatoires des mâles sont très arrondis. Toute Tetragnathidae regroupant ces 
critères à la Réunion pourra être considérée comme étant Dyschiriognatha argyrostilba. 
 
Schéma d’une femelle (à gauche) et d’un mâle (à droite) de Dyschiriognatha dentata. Ce schéma 
ne représente pas l’espèce présente à la Réunion mais une autre espèce du même genre 






Les Leucauge sont représentées à la Réunion par au moins une espèce, Leucauge undulata, 
et peut-être aussi par Leucauge cf. vacillans. Les Leucauge construisent des toiles 
horizontales en forêt ou près des cours d’eau. A la Réunion, les Leucauge se distinguent des 
autres Tetragnathidae de par le critère suivant : sur les fémurs de leur quatrième paire de 
pattes, on distingue deux rangées de longues trichobothries (soies sensorielles) 
plumeuses et il y a plus de dix paires de ces trichobothries.  
 
Photographie d’un spécimen vivant de Leucauge undulata immature de la Réunion. En médaillon, 




Leucauge undulata est une des deux représentantes possibles du genre Leucauge à la 
Réunion. Elle y est commune, notamment aux alentours des cours d’eau et dans les milieux 
anthropisés. Leucauge undulata est une espèce rencontrée en Ethiopie, en Afrique de l’Est, à 
Madagascar et sur les trois îles des Mascareignes (Platnick, 2011, collectes 2009-2010). 
Leucauge undulata est une espèce de taille moyenne : les individus matures mesurent 
environ 1cm. Ils ont le plus souvent les pattes et le cephalothorax verdâtre et/ou jaunâtre. 
L’abdomen est argenté sur le dessus, marqué de lignes sombres parallèles reliées entre elles 
par des lignes obliques. On observe parfois des points noirs épars ou des zones d’un jaune 
métallique. Sur le dessous, l’abdomen comporte deux larges lignes vertes parallèles. Entre 
ces deux lignes se trouve une troisième de la même couleur, plus étroite. 
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Les individus femelles sont particulièrement faciles à identifier de par la forme 
caractéristique de leur abdomen qui est projeté en arrière des filières. L’identification sur le 
terrain est plus hasardeuse chez les mâles et les immatures si l’on se base uniquement sur la 
morphologie : ils pourraient facilement être confondus avec Leucauge cf. vacillans si la 
présence de cette espèce à la Réunion est confirmée. Cependant, leur préférence marquée 





Photographie de trois spécimens vivants de Leucauge undulata femelle ; haut : allure générale, 
bas à gauche : vue de profil in natura montrant l’extension de l’abdomen au-delà des filières 





Photographie d’un spécimen mort depuis peu de Leucauge undulata mâle. Les mâles n’ont pas la 
projection en arrière de l’abdomen caractéristique des femelles et le motif sur le dessus de 
l’abdomen est moins visible. 
 
Leucauge cf. vacillans 
Il est possible qu’une deuxième espèce de Leucauge soit présente à la Réunion. Il s’agirait de 
Leucauge vacillans, décrite de Rodrigues et jusque ici rattachée au genre Meta (Butler, 1876, 
1879). Cette espèce n’est manifestement pas une Meta : elle n’en a ni l’allure générale, ni le 




Schémas originaux de Butler représentant Meta vacillans de l’île Rodrigues. L’allure générale et la 




Lors des collectes de 2009 sur l’île Rodrigues, plusieurs spécimens de cette espèce ont été 
récoltés. Une partie tissait sa toile contre celles de Nephila inaurata en partageant certains 
fils de soutien, une autre vivait directement sur la toile des Nephila inaurata et a été 
observée s’y nourrissant. Cette espèce semble donc être soit commensale, soit 
kleptoparasite des toiles de Nephila inaurata. 
 
 
Photographie in natura d’une Meta (Leucauge) vacillans à l’île Rodrigues en train de se nourrir 
sur une toile de Nephila inaurata. On aperçoit à droite du céphalothorax une aile de sa proie, un 
petit diptère. En médaillon, agrandissement des fémurs de la quatrième paire de pattes montrant 
deux rangées de trichobothries, cette espèce n’appartient donc pas au genre Meta. 
 
Sur l’île de la Réunion, en 2009 et 2010, plusieurs Leucauge ont été observées avec le même 
comportement, notamment à Grand Etang et à Colorado, deux sites où les densités de 
Nephila inaurata sont élevées. Morphologiquement, ces Leucauge semblent différentes de 
Leucauge undulata et proches de Leucauge vacillans. Une étude plus poussée de ce matériel 
est nécessaire pour confirmer ou infirmer cette hypothèse mais il semble très probable qu’il 







Mesida thorelli est la seule représentante du genre Mesida à la Réunion. Elle y est rare et n’a 
été collectée que dans des zones de forêt mésotherme hygrophile. Mesida thorelli n’était 
jusqu’ici signalée à Maurice et aux Seychelles (Platnick, 2011). 
Tout comme les Leucauge, les Mesida ont deux rangées de longues trichobothries 
plumeuses sur les fémurs de la quatrième paire de pattes. Cependant, elles ont moins de 10 
paires de ces trichobothries (Tanikawa, 2001), ce qui les distingue des Leucauge. Sur l’île de 
la Réunion, elles se distinguent des Leucauge par la forme de l’abdomen, plus trapu, sans 
extension après les filières même chez les femelles et portant un motif différent. 
 
 
En haut, schémas modifiés d’après Saaristo, 2003, d’une femelle de Mesida thorelli des 
Seychelles vue de profil (à gauche) et des motifs de l’abdomen (à droite). En bas, photographie 




Il existe au moins une espèce de la sous-famille des Metinae à la Réunion. Les individus 
rencontrés semblent se rapprocher des genres Meta ou Metellina qui n’avaient jamais été 
signalés sur l’île jusqu’à présent. Ils se retrouvent sur des toiles obliques percées au centre, 
toujours au-dessus de cours d’eau et dans des micro-habitats sombres. Ils semblent 
particulièrement apprécier les zones rocheuses. Plus d’études seront nécessaires pour 
déterminer de combien d’espèces il s’agit et à quel genre elles appartiennent. 
 
Morphoespèce n°1 (Plaine des Fougères), immature. La toile, le micro-habitat, les pattes peu 
épineuses, l’absence de trichobothries sur les fémurs la rattache à la sous-famille des Metinae. 
Ressemble à certains spécimens collectés à Maurice. 
 
 
Morphoespèce n°1 ? (Plaine des Fougères), deux mâles immatures. Même site, toiles et micro-
habitats similaires. Pourrait être le mâle de la morphoespèce précédente, malgré les différences 




Morphoespèce n°2 (Près du Col de Bellevue), femelle mature. Grande taille. La toile, le micro-
habitat, les pattes peu épineuses, l’absence de trichobothries sur les fémurs la rattache à la sous-
famille des Metinae. Il pourrait aussi s’agir de la forme mature des femelles de la morphoespèce 
précédente. 
 
Morphoespèce n°3 (Forêt de Mourouvin), femelle mature (à gauche) et toile d’immature (à 
droite). Taille moyenne. La toile, le micro-habitat, les pattes peu épineuses, l’absence de 
trichobothries sur les fémurs la rattache à la sous-famille des Metinae. La femelle mature semble 
morphologiquement différente de la précédente, il pourrait s’agir d’une autre espèce. 
 
Orsinome spp. 
Le genre Orsinome serait représenté par au moins deux espèces à la Réunion, signalées par 
Jean-Claude Ledoux au niveau de la Plaine des Fougères (Ledoux, In Prep). Sauf erreur 
d’identification de ma part, aucune Orsinome n’a été récoltée en 2009 et 2010 à la Réunion. 
Si ce sont de bonnes espèces, ces Orsinome sont donc probablement rares et peut-être 




Les Tetragnatha sont représentées à la Réunion par une espèce décrite, Tetragnatha nitens, 
et deux espèces encore à décrire, Tetragnatha borbonica et Tetragnatha mascarina. Les 
Tetragnatha construisent généralement une toile horizontale au-dessus ou à proximité des 
cours d’eau mais certaines espèces, notamment à Hawai’i, ont cessé de tisser des toiles et 
chassent directement dans leur environnement (Gillespie, 1991). A la Réunion, les 
Tetragnatha se distinguent des autres Tetragnathidae de par le critère suivant : elles ont des 
chélicères hypertrophiées et projetées vers l’avant. Cela est particulièrement visible chez les 
mâles, qui sont de taille similaire à celle des femelles. Ces chélicères hypertrophiées servent 
lors de l’accouplement : les mâles enclenchent leurs chélicères dans celles des femelles, qui 
ne peuvent ainsi plus les attaquer. Ils peuvent alors s’accoupler en toute sécurité avec elles 
en insérant l’extrémité de leurs palpes, modifiés en organes copulatoires dans lesquels ils 
ont transféré leur sperme, dans l’orifice génital de la femelle.  
Tetragnatha borbonica nov. sp. 
Tetragnatha borbonica, espèce à décrire, est une des trois représentantes du genre 
Tetragnatha à la Réunion. C’est la seule qui soit endémique de l’île. Elle y est rare et connue 
uniquement de trois localités : la Plaine d’Affouches, la Plaine des Fougères et les 
pandanaies de la Plaine des Palmistes. Elle n’a été récoltée que par fauchage de la 
végétation basse de zones marécageuses ou brumeuses quasi en permanence. Il semblerait 
que cette espèce ne tisse pas de toile, du moins pas pendant la journée. 
Tetragnatha borbonica se distingue des deux autres espèces de Tetragnatha présentes à la 
Réunion par sa taille : les mâles mesurent environ 15mm, la femelle est inconnue mais est 
probablement de taille similaire. Elle n’occupe par les mêmes habitats et n’a jamais été 
observée sur une toile. 
 
Photographie d’un spécimen mâle de Tetragnatha borbonica. 
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Tetragnatha mascarina nov. sp. 
Tetragnatha mascarina, espèce à décrire, est une des trois représentantes du genre 
Tetragnatha à la Réunion. Elle est présente à la Réunion et à Maurice. Les spécimens 
appartenant à cette espèce étaient jusque là considérés comme étant des Tetragnatha 
protensa mais elle en diffère grandement par le comportement et le choix d’habitats. Les 
"Tetragnatha protensa" de la Réunion ont toujours été signalés tissant des toiles au-dessus 
de cours d’eau, comportement typique de T. nitens. De plus, lorsqu’un ouvrage scientifique 
mentionne T. protensa à la Réunion, il ne mentionne jamais T. nitens et réciproquement 
(pour une explication plus détaillée, voir Casquet et al., In Prep). Il est donc probable que 
l’assimilation de T. mascarina à T. protensa soit récente et due uniquement au fait que T. 
nitens et T. protensa étaient signalées à la Réunion. Les individus réunionnais ne 
correspondant pas à T. nitens étaient donc assignés par défaut à T. protensa. 
Tetragnatha mascarina a été échantillonnée sur la plupart des mares et étangs de la 
Réunion. C’est une espèce assez commune qui vit dans la végétation surplombant ou 
entourant les zones d’eau calmes.  
 
Tetragnatha mascarina mâle photographié in natura à l’Etang du Gol. 
 
On la distingue de Tetragnatha borbonica par la taille et de Tetragnatha nitens par l’habitat 
et le comportement : Tetragnatha mascarina n’a jamais été observée tissant une toile 
durant la journée, bien qu’elle en tisse peut-être une pendant la nuit. Par ailleurs, chez les 
femelles, le dessin de l’abdomen de Tetragnatha mascarina est généralement plus effacé et 
plus clair que celui de Tetragnatha nitens. Cependant, la coloration étant très variable chez 













Tetragnatha mascarina femelle, vue de dessus (à droite) et vue latérale (à gauche) 
 
 
Variabilité dans la coloration de l’abdomen chez les Tetragnatha mascarina femelles 
 
Les mâles  de Tetragnatha mascarina sont d’une taille similaire à celle des femelles et ont, 
comme chez toutes les Tetragnatha, des chélicères particulièrement hypertrophiées. Leur 
coloration, peu variable, tire sur le roux. 
 





Tetragnatha nitens est une des trois représentantes du genre Tetragnatha à la Réunion. Elle 
jusqu’ici considérée comme ayant une répartition cosmotropicale mais il s’agit en fait d’un 
complexe d’espèces. L’espèce retrouvée à la Réunion est aussi présente sur les deux autres 
îles des Mascareignes, à Madagascar et aux Comores. A la Réunion, Tetragnatha nitens est 
commune et présente du niveau de la mer à environ 2000m d’altitude. 
On la distingue de Tetragnatha borbonica par la taille et de Tetragnatha protensa par 
l’habitat et le comportement : Tetragnatha nitens tisse le plus souvent une toile au-dessus 
des cours d’eau à courant rapide, principalement dans les ravines rocheuses. On la retrouve 
parfois en mélange avec Tetragnatha mascarina à proximité des mares et étangs mais 
toujours sur une toile. Le dessin de l’abdomen des femelles est  le plus souvent plus net, plus 
sombre et plus contrasté chez Tetragnatha nitens que chez Tetragnatha mascarina mais il 


















Photographie in natura de deux Tetragnatha nitens suspendues sous leur toile tissée entre deux 
rochers au-dessus d’un cours d’eau rapide. 
 
 
Variabilité dans la coloration de l’abdomen chez les Tetragnatha nitens femelles. Les morphes 




Les morphes les plus sombres ont fréquemment une bande plus claire sur les côtés de 
l’abdomen mais ce n’est pas systématique. Lorsque cette espèce est dérangée, elle quitte sa 
toile et s’immobilise à proximité, en position dite de "stick mimicry" ("camouflage en 
brindille") : elle allonge les deux premières paires de pattes vers l’avant et la quatrième paire 
de pattes vers l’arrière, dans le prolongement du corps. Cette position, commune à la 
plupart des espèces de Tetragnatha, est souvent adoptée le long d’une branche, ce qui rend 










Photographie in natura de deux Tetragnatha nitens femelles en "stick mimicry" à proximité de leur toile. Sur 
le spécimen du haut, la patte levée est en contact direct avec la toile. A noter la bande claire sur les côtés de 
l’abdomen. 
Les Tetragnatha nitens mâles ressemblent beaucoup aux mâles de Tetragnatha mascarina : 
ils ont la même couleur orangée, le même abdomen plus fin que celui de la femelle et les 
mêmes chélicères hypertrophiées. Cependant, contrairement à eux, ils tissent une toile très 
similaire à celle de la femelle. Cette toile se retrouve dans les mêmes habitats et souvent 
















Photographies de mâles de Tetragnatha nitens. En haut à gauche, photographie in natura d’un 
individu à proximité de sa toile. En haut à droite, photographie in natura d’un individu sur les fils 
de soutien de sa toile. En bas, vue latérale d’un individu mort depuis peu. Notez les chélicères 





Tylorida cf. striata 
Tylorida cf. striata est la seule représentante du genre Tylorida à la Réunion. Elle y est rare et 
n’a été récoltée qu’à Grand Etang (1 individu), par fauchage sur les fougères du bord de 
l’eau. C’est la première mention du genre Tylorida à la Réunion. L’appartenance de cet 
individu à l’espèce Tylorida striata est incertaine puisqu’il s’agit d’un immature ; cependant, 
il ressemble beaucoup à cette espèce à large répartition que l’on retrouve de la Chine à 
l’Australie. Les collectes de 2009 ont aussi révélé à Maurice un individu qui pourrait être une 
femelle de cette espèce. 
A la Réunion, Tylorida cf. striata se distingue des autres Tetragnathidae par son abdomen 
moins de deux fois plus long que large, subtriangulaire vu de profil, ses pattes épineuses et 











En haut, schéma d’une vue latérale de Tylorida striata (modifié d'après Heinrichs, 1994). En bas, 
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L’ARACHNOFAUNE DE LA REUNION 
VALORISATION DES CONNAISSANCES 
 




Ce document a été réalisé dans le cadre d’une convention de partenariat relative à l'étude 
des arachnides (N° 2011/PNR/004) entre le Parc National de la Réunion et l’Université Paul 
Sabatier Toulouse III via le laboratoire Evolution et Diversité Biologique. Il vise à fournir au 
Parc National de la Réunion une base concrète à ses actions de sensibilisation et de 
préservation des espèces d’intérêt patrimonial. Il représente l’état actuel (2011) des 
connaissances scientifiques et ne constitue donc pas une liste exhaustive des espèces en 
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Selon l’état des connaissances en 2011 (voir checklist), l’arachnofaune de la Réunion 
comporte entre 141 et 166 espèces. Ces espèces sont réparties en 32 familles, sur les 110 
que comportent l’ordre des Araneae (araignées au sens large, incluant les Mygalomorphes 
et les Aranéomorphes). Etant donné le peu d’études réalisées pour l’instant sur cette faune, 
de nombreuses incertitudes existent et l’attribution générique notamment est appelée à 
changer pour certaines des espèces, il est donc plus fiable pour l’instant de ne pas se fier aux 
données existant sur le nombre de genres auxquels appartiennent ces espèces. Il est aussi 
fort probable que de nouvelles espèces soient découvertes dans les années à venir mais 
l’estimation minimale de 141 espèces est valable à l’heure actuelle. 
 
 
Famille Estimation haute Estimation basse 
Agelenidae 1 1 
Anapidae 2 1 
Araneidae 18 12 
Clubionidae 2 2 
Corrinidae 5 2 
Ctenidae 1 1 
Cyatholipidae 1 1 
Gnaphosidae 4 4 
Hahnidae 4 3 
Linyphidae 10 9 
Lycosidae 9 5 
Mimetidae 1 1 
Miturgidae 3 3 
Nephilidae 2 2 
Nesticidae 2 2 
Oecobiidae 2 2 
Oonopidae 5 5 
Oxyopidae 2 1 
Philodromidae 1 1 
Pholcidae 7 7 
Pisauridae 2 2 
Salticidae 17 17 
Scytodidae 4 2 
Selenopidae 2 2 
Sicariidae 1 1 
Sparassidae 2 2 
Tetragnathidae 14 11 
Theridiidae 31 29 
Theridiosomatidae 1 1 
Thomisidae 6 5 
Trochanteriidae 1 1 
Uloboridae 3 3 
Total 166 141 
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Tableau 1. Richesse spécifique des 32 familles d’araignées présentes à la Réunion. Il est donné 
une estimation basse et une estimation haute de cette richesse, les variations entre ces chiffres 
s’expliquant par les différentes délimitations d’espèces utilisées par les auteurs. 
Cette richesse en familles et en espèces semble relativement faible lorsqu’on la compare 
avec celle observée à l’échelle de la planète : il y a plus de 42.000 espèces d’araignées dans 
le monde, réparties à travers 110 familles (Platnick, 2011). Cependant, elle est assez 
cohérente avec celle retrouvée sur des archipels similaires à ceux des Mascareignes. En guise 
de comparaison, sur l’archipel d’Hawai’i dans son ensemble (d’âge et de diversité écologique 
similaire à celui des Mascareignes même s’il est plus grand), on trouve une estimation basse 
de 183 espèces d’araignées, soit une richesse proche de celle de l’arachnofaune de la 
Réunion seule, sans compter les espèces rencontrée strictement à Maurice ou à Rodrigues 
(Platnick, 2011). Par contre, la richesse spécifique de la Réunion par unité de surface est 5 
fois supérieure à celle de l’archipel d’Hawai’i et près de 200 fois supérieure à celle de la 
planète dans son ensemble. L’arachnofaune de la Réunion est donc, comparativement à la 
surface de l’île, particulièrement riche en espèces, et ce même lorsqu’on la compare à un 
archipel considéré comme un point chaud majeur de la biodiversité. 
 
 
Figure 1. Richesse spécifique par unité de surface (km²) de l’arachnofaune de la Réunion 























Richesse spécifique / km² 
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La richesse en familles de la Réunion est aussi assez élevée. Les araignées d’Hawai’i 
appartiennent à 15 familles différentes, soit deux fois moins que le nombre de familles 
signalées à la Réunion. Cela est probablement dû au fait que la Réunion est plus proche des 
continents qu’Hawai’i ; par conséquent, une plus grande diversité de familles a pu coloniser 
l’île, mais ces processus de colonisations plus fréquents n’ont pas abouti à une richesse 
spécifique plus élevée. 
 
 
Figure 2. Richesse spécifique par famille des araignées de la Réunion. Les familles sont rangées 
par richesse décroissante en se basant sur l’estimation haute de leur richesse spécifique. 
Les 8 familles les plus riches en espèces de la Réunion regroupent environ 80% des espèces 
signalées. Il s’agit, par ordre décroissant de richesse, des Theridiidae, des Araneidae, des 
Salticidae, des Tetragnathidae, des Linyphidae, des Lycosidae, des Pholcidae et des 
Thomisidae. Cette répartition est presque parfaitement semblable à ce qu’on observe à 
Hawai’i puisque dans cet archipel, 80% des espèces indigènes se retrouvent dans 7 familles, 
les 8 précédentes mis à part les Pholcidae (Platnick, 2011). Par contre, cette répartition par 
famille est légèrement disharmonique par rapport à celle observée à l’échelle du globe, 
puisqu’on observe une sous-représentation de certaines familles, comme les Gnaphosidae 
ou les Agelenidae, et une sur-représentation de certaines autres, comme les Theridiidae ou 
les Tetragnathidae, ainsi qu’une absence totale de 78 familles. Il est à noter que cette 
disharmonie, bien qu’inférieure en intensité à celle observée entre Hawai’i et l’échelle 
globale, est similaire entre les deux archipels pour les familles concernées, à l’exception 





















































































































































































































































familles sur-représentées dans ces deux archipels sont probablement des bons disperseurs 
et celles sous-représentées des mauvais disperseurs. 
 
 
Figure 3. Pourcentage d’espèces par famille pour les 32 familles signalées à la Réunion. En vert, la 
représentation relative à l’échelle globale, en orange, celle sur l’île de la Réunion (moyenne entre 
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Endémisme et affinités géographiques 
Endémisme 
L’arachnofaune de la Réunion présente un taux d’endémisme relativement modéré. Selon 
les auteurs et leur attribution taxonomique des espèces, entre 25% et 50% des espèces 
d’araignées de la Réunion sont endémiques. Cet endémisme est bien inférieur à celui 
observé à Hawai’i où environ 95% des espèces d’araignées sont endémiques (Hawaii’s 
Comprehensive Wildlife Conservation, 2005) mais il est cohérent avec celui d’autres groupes 
d’arthropodes réunionnais. Par exemple, sur l’île de la Réunion, 35% des espèces de 
lépidoptères sont endémiques (Martiré & Rochat, 2008), ce qui correspond bien à la valeur 
observée pour les araignées. 
 
Affinités géographiques 
Les affinités géographiques de l’arachnofaune de la Réunion sont assez classiques pour l’île. 
Environ un quart des espèces de la Réunion sont partagées avec l’île proche de Maurice, 
avec Madagascar, avec d’autres îles de l’Océan Indien (Seychelles et Comores généralement) 
ou avec l’Afrique. L’arachnofaune semble donc provenir des sources les plus proches de 
colonisateurs potentiels, à savoir les îles avoisinantes et l’Afrique. Il est à noter que les 
espèces endémiques de l’archipel des Mascareignes dans son ensemble sont rares (1 à 2%), 
cela peut s’expliquer soit par le peu de collectes réalisées à l’île Rodrigues, soir par la 
dégradation forte des habitats des îles de Maurice et de Rodrigues par rapport à ceux de la 
Réunion. 
Enfin, un grand pourcentage d’espèces réunionnaises peut être considéré comme 
cosmopolite. Ces espèces, présentes sur plusieurs continents, sont généralement de bons 
disperseurs et ont pu atteindre aisément l’île de la Réunion, moins distante des continents 























































Figure 4. Pourcentage d’espèces par origine géographique. Dans le sens des aiguilles d’une 
montre, Réunion : espèces endémiques de la Réunion ; Réunion & Maurice : espèces endémiques 
de la Réunion et de Maurice ; Réunion, Maurice et Rodrigues : espèces endémiques des 
Mascareignes ; Réunion et Madagascar : espèces rencontrées à Madagascar et à la Réunion ; 
Océan Indien : espèces rencontrées à la Réunion et sur une ou plusieurs îles et archipels de 
l’Océan Indien (Madagascar incluse) mais pas sur le continent ; Afrique : espèces rencontrées à la 
Réunion et en Afrique, inclus aussi les espèces rencontrées à la Réunion, en Afrique et dans 
l’Océan Indien ; Asie : espèces rencontrées à la Réunion et en Asie ; Océanie : espèces 
rencontrées à la Réunion et en Océanie ; Cosmopolite : espèces rencontrées à la Réunion ainsi 
que sur plusieurs continents. Le graphe vert représente l’attribution taxonomique des espèces 
qui minimise l’endémisme, le graphe orange l’attribution taxonomique des espèces qui maximise 








Perspectives de conservation 
Intérêt de conservation 
Les araignées sont des prédateurs et, en tant que tels, jouent un rôle structurant sur la faune 
dont elles se nourrissent. Tout ce qui joue sur l’abondance et la diversité de l’arachnofaune a 
donc un impact sur les proies qu’elles consomment, c'est-à-dire sur à peu près toute la faune 
d’arthropodes de la Réunion. 
Par ailleurs, les araignées sont un indicateur direct (Couteyen, 2008; Isaia et al., 2006; Marc 
et al., 1999) ou indirect (Marc et al., 1999) de la qualité du milieu et de la présence de 
métaux lourds ou de pesticides dans l’environnement. Il existe d’ailleurs des indices de 
qualité d’habitat utilisant les araignées comme bioindicateurs (Canard et al., 1998). Etudier 
localement la diversité et la composition des communautés d’araignées permet donc 
d’estimer la qualité de l’habitat environnant. 
Enfin, les araignées de la Réunion peuvent être utilisées avec succès dans les agrosystèmes 
pour limiter l’impact d’arthropodes jouant sur la productivité des cultures puisque conserver 
une diversité en espèces d’araignées dans les agrosystèmes permet de maximiser le nombre 
et la diversité des proies capturées, espèces indésirables incluses (Marc & Canard, 1997; 
Sunderland, 1999). 
Les araignées sont donc une cible de conservation privilégiée, d’autant plus qu’un 
pourcentage non négligeable de l’arachnofaune réunionnaise est endémique, que sa 
richesse spécifique est élevée comparativement à la surface de l’île et que de nombreuses 
familles sous-étudiées comportent très certainement nombre d’espèces endémiques qui 
restent à découvrir. 
 
Priorités de conservation 
Certaines familles ou espèces d’araignées réunionnaises sont, de par leur rareté, leur 
originalité ou les menaces qui pèsent sur elles, des cibles de conservation prioritaires. On 
peut citer notamment l’exemple des Anapidae (une ou deux espèces rares dont l’une est 
endémique de l’île), des Araneidae (famille bien diversifiée, emblématique de par son aspect 
et son comportement, comportant plusieurs espèces endémiques dont certaines très rares), 
des Ctenidae (une espèce endémique à la biologie unique, vivant dans un habitat menacé, il 
n’y a que deux espèces dans son genre), des Lycosidae (5 à 9 espèces dont la moitié 
d’endémiques et une restreinte à la Plaine des Sables et au volcan), des Miturgidae (3 
espèces dont au moins une est endémique et peu fréquente), des Nephilidae (2 espèces 
emblématiques à forte valeur patrimoniale dont une est endémique), des Oonopidae (5 
espèces dont 4 pourraient être endémiques, famille sous-étudiée), des Pholcidae (7 espèces 
dont l’une est cavernicole, rare, menacée et probablement endémique), des Salticidae (17 
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espèces dont 9 seraient endémiques, deux genres sont endémiques des Mascareignes), des 
Tetragnathidae (11 à 13 espèces dont un tiers seraient endémiques, plusieurs espèces rares), 
des Theridiidae (29 à 31 espèces dont les deux tiers d’endémiques, plusieurs espèces rares) 
et des Thomisidae (5 à 6 espèces dont probablement deux endémiques, deux genres sont 
endémiques des Mascareignes).  Du fait de leur rareté, de leur originalité ou des menaces 
pesant sur leurs habitats, il est recommandé d’engager une réflexion sur ces groupes 
taxonomiques prioritaires afin que, si cela est justifié, un suivi de la réparation et/ou de la 
tendance de la population soit mis en place pour s'assurer que leur état de conservation ne 
se dégrade pas. 
La diversité de la Réunion n’est pas répartie uniformément sur l’île et certains sites sont 
remarquables pour l’arachnofaune, soit qu’ils soient particulièrement riches en espèces, soit 
qu’ils abritent des espèces rares. Les sites particulièrement riches en espèces d’araignées 
correspondent généralement à des sites déjà identifiés comme riches pour d’autres groupes 
organismes, plantes inclues. Citons notamment la Vallée Heureuse, la Grande Chaloupe, les 
pandanaies de la Plaine des Palmistes, la Plaine des Fougères, le Col de Bellevue et la Plaine 
d’Affouches. Deux autres types d’habitats hébergent des espèces rares, la Grotte de la 
Tortue (deux espèces cavernicoles, rares et endémiques) et la zone du volcan, notamment la 
Plaine des Sables (une Lycosidae n’est retrouvée qu’à cet endroit, Lycosa vulcani). 
Il est difficile de préserver ce qu’on l’on ne connaît pas et l’arachnofaune de la Réunion est 
globalement très mal connue, de nombreuses espèces restant à collecter, déterminer et 
décrire. S’il est important de commencer maintenant à s’intéresser à certaines familles 
d’araignées ou à certains sites clé d’un point de vue de la conservation, il est aussi primordial 
de développer et soutenir le travail d’identification des spécimens, en cours comme à venir. 
Il semble donc indispensable de développer et renforcer les partenariats avec des 
naturalistes locaux, des institutions publiques (MNHN, Museum de Saint-Denis, laboratoires 
de recherche) voire des initiatives privées.  
 
Menaces  
Comme tout autre groupe taxonomique, les araignées peuvent souffrir de l’impact direct ou 
indirect de l’homme. Tout d’abord, elles sont sensibles à la présence de métaux lourds ou de 
pesticides dans leur environnement qui a un effet soit direct direct (Couteyen, 2008; Isaia et 
al., 2006; Marc et al., 1999) soit indirect (Marc et al., 1999) sur leur diversité et leur 
abondance, via une mortalité des araignées ou de leurs proies. En 2005, la lutte contre le 
chikungunya a significativement diminué les populations de Nephila inaurata (Couteyen, 
2008). Les Nephila étant des araignées de grande taille, on peut supposer que l’impact a été 




Par ailleurs, les araignées sont sensibles à la présence de certaines plantes envahissantes 
qui, en modifiant ou homogénéisant la structure de leur habitat, jouent un rôle sur leur 
diversité et leur abondance (Petillon et al., 2005). Par ailleurs, si les prédateurs indigènes 
sont rares, certains prédateurs introduits pourraient avoir un rôle sur l’arachnofaune. Par 
exemple, l’introduction d’oiseaux insectivores ou de fourmis chassant au sol ou dans la 
canopée a certainement eu un impact sur les populations d’araignées réunionnaises, même 
si aucune étude n’a mis ce fait en évidence. 
Les araignées introduites semblent rares, les deux seuls exemples documentés concernent 
une Thomisidae (Thomisus citrinellus) et peut-être une Pisauridae (Dolomedes sp.). Ces deux 
espèces sont pour l’instant peu abondantes ou restreintes à des zones anthropisées et il 




Valeur patrimoniale et pédagogique 
Les araignées ont une certaine valeur patrimoniale à la Réunion, bien qu’elle soit moins 
marquée que celle accordée, par exemple, à la Flore. Les araignées et leurs sous-produits, 
comme la soie, sont parfois utilisées dans la pharmacopée traditionnelle. Par exemple, il m’a 
été rapporté à plusieurs reprises à la Réunion que la soie de Nephila inaurata (bibe noire ou 
bibe jaune) peut être utilisée pour soigner les brûlures. Elle est appliquée directement sur la 
peau en guise de cataplasme et y est laissée jusqu’à que la brûlure guérisse. Etant donné que 
la soie est imperméable et possède des propriétés antifongiques et antibactériennes, elle 
doit sûrement faire un pansement très efficace. Il m’a aussi été dit que des décoctions de 
l’abdomen de Nephilengys borbonica (bibe rouge), espèce endémique, sont utilisées pour 
soigner l’asthme. Ces deux exemples m’ont été rapportés par des habitants de la Réunion 
alors que je n’ai pas spécialement cherché à interroger un maximum de personnes 
susceptibles de s’avoir si les araignées sont utilisées dans la pharmacopée traditionnelle, il 
est donc tout à fait probable que d’autres espèces sont parfois employées pour d’autres 
usages. 
Sur l’île voisine de Madagascar, il y eut plusieurs tentatives de tisser la toile des Nephila. Ces 
tentatives remontent aux années 1880-1890 et proviendraient, à l’origine, d’une initiative du 
Père Paul Comboué. Bien que l’industrialisation de la méthode n’ait jamais abouti, il reste 
des exemples de tissus produits par ces araignées (voir par exemple ici : 
http://www.wired.com/wiredscience/2009/09/spider-silk/) 
Il n’existe aucune espèce signalée comme dangereuse sur l’île bien que certaines 
appartiennent à des familles connues pour avoir un venin potentiellement dangereux pour 
l’homme. Il n’y a pas d’espèce commune parmi celles dont la dangerosité est inconnue mais 
il serait intéressant de déterminer si, par exemple, Troglonectus briali (Ctenidae) ou 
Cheiracanthium insulare (Miturgidae) pourraient avoir un effet sur l’homme étant donné 
qu’elles sont suffisamment grandes pour être capable de mordre un humain et que des 
espèces proches sont neurotoxiques ou cytotoxiques. Cependant, ces deux espèces étant 
rares, elles ne présenteraient aucun risque particulier pour l’homme même si elles 
s’avéraient toxiques. Par conséquent, l’arachnofaune de la Réunion ne pose aucun problème 
particulier à l’homme et on n’observe pas d’aversion particulière pour ce groupe sur l’île. Au 
contraire, les araignées sont généralement très bien acceptées à la Réunion. La présence de 
Heteropoda venatoria (babouk) dans les maisons est très commune et très bien admise, ainsi 
que celle de Nephila inaurata (bibe noire ou bibe jaune) dans les jardins. Les araignées sont 
plutôt considérées comme des auxiliaires, aidant notamment à lutter contre la prolifération 
des cafards dans les maisons.  
Les araignées de la Réunion étant diversifiées, endémiques pour part, inoffensives, intégrées 
dans la pharmacopée traditionnelle et bien tolérées sur l’île, il est donc assez facile de parler 
des araignées aux habitants, de les amener à s’y intéresser et à les observer, d’autant plus 
qu’il s’agit d’un groupe charismatique au comportement parfois intriguant.   
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Arachnura scorpionoides (Araneide) 
suspendue sous un des cocons tissé dans 
sa toile. Elle accorde la couleur du cocon à 
celle de son corps. C’est une espèce peu 
commune et au comportement et à 
l’aspect remarquable 
 
Cette autre espèce d’Arachnura (Araneide), 
probablement encore inconnue et 
endémique, ne tisse pas de cocons mais se 
place à la suite d’une série de brindilles 












Les Argyrodes (Theridiidae) sont de petites araignées kleptoparasites : elles vivent sur les 
toiles d’autres espèces et volent leurs proies. Elles mesurent généralement quelques 
millimètes. 5 espèces, dont deux endémiques, vivent à la Réunion. De gauche à droite et de 
haut en bas : A. zonatus, A. argyrodes, A. borbonicus, A. calmettei. 
 
 
Cheiracanthium insulare (Miturgidae) est une espèce endémique de grande taille, peu 
commune et impossible à confondre avec une autre : les mâles (comme celui-ci) ont les 










Cyrtophora citricola (Araneidae) est une espèce d’assez grande taille, commune à la 
Réunion. Elle tisse sa toile en forme de tente dans la végétation et a une prédilection 
marquée pour les agaves. On la retrouve soit comme ici accrochée sous sa toile, soit dans 
une feuille qui est dissimulée dessous, soit posée sur un de ses cocons. 
Cyclosa sanctibenedicti (Araneidae) est 
une petite espèce endémique qui tisse 
des toiles géométriques dans laquelle 
elle accumule les restes de ses proies. 




Cette Dolomedes sp. (Pisauridae) pourrait être un des seuls exemples d’araignées non 
indigènes à la Réunion. Elle n’est signalée sur l’île que depuis quelques années et n’a été 
observée que dans des zones anthropisées. 
 
 
Heteropoda venatoria (Sparassidae), aussi appelée babouk, est présente dans presque 




Hygropoda borbonica (Pisauridae) est une araignée endémique d’assez grande taille. C’est 
une espèce pêcheuse : elle laisse flotter ses pattes à la surface de l’eau et capture les proies 
qui les frôlent. 
 
 
Ledouxia alluaudi (Thomisidae) est une petite espèce endémique des Mascareignes. 
Commune à la Réunion, elle chasse à l’affut dans les fleurs ou sur les branchages, les pattes 




Lycosa vulcani (Lycosidae) est une petite espèce diurne qui chasse ses proies à vue dans la 
Plaine des Sables et aux alentours du volcan. Elle est endémique de la Réunion et a un 
habitat très restreint. 
 
 
Nephila inaurata (Nephilidae) est la bibe 
noire ou jaune connue de tous à la 
Réunion. Elle se retrouve jusqu’en 
Afrique. Les espèces du genre Nephila ont 
pour caractéristique commune un 
dimorphisme sexuel de taille extrême 
puisque les mâles (ici en haut) peuvent 
être près de dix fois plus petits que les 
femelles (ici en bas). Les mâles adultes ne 
tissent pas de toile et vivent directement 






Phrynarachne rugosa (Thomisidae) est une espèce que l’on retrouve aussi à Madagascar. 
Comme toutes les Thomisidae, elle chasse à l’affût et celle-ci se retrouve plutôt dans les 
arbustes, sa forme inhabituelle lui permettant de passer inaperçue. 
Nephilengys borbonica (Nephilidae) est 
elle appelée bibe rouge à la Réunion. 
Cette espèce endémique est plus rare que 
la précédente; on la retrouve 
principalement tissant sa toile le long de 
gros roches ou de troncs dans des habitats 
relativement sombres et humides. Comme 
chez Nephila¸ les mâles de cette espèce 
sont de petite taille et vivent en parasites 




Prepotelus curtus (Thomisidae) chasse elle aussi à l’affût. Endémique de la Réunion, elle y est 
rare et peu de localités sont connues pour cette espèce. 
 
Prepotelus lanceolatus (Thomisidae) est elle endémique de la Réunion et de Maurice. 
Contrairement à P. curtus, elle est commune. Elles semblent avoir toutes deux des méthodes 
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Randomness, determinism and edification of insular ecological communities: a case 
study of the Hawaiian and Indian Ocean spiders 
 
This thesis belongs to the ecological community edification framework, which is a complex 
phenomenon that can be studied at various scales and is influenced by numerous factors. 
After proposing the hypothesis of a link between the colonization dynamics and the assembly rules 
of a community (chapter 1), I highlight the role of these factors in the ecological community 
edification. In the chapter 2, I propose that intrinsic and geographical factors can impact on 
ecological community edification through the persistence of individual flow between the immigration 
source and the place where the community is built-up. In the chapter 3, I show how the regional, 
geographical and ecological context could impact on various components of local communities; I also 
highlight the fact that not all the regional factors impact on the same community components. In the 
chapter 4, I develop a case study that warns us against the interpretation of so-called local 
diversification patterns without taking into account the species biology; I also show how some 
intrinsic factors of some lineages could prevent an in situ diversification despite a potentially 
favorable ecological context.  
The edification of ecological communities is the product of numerous processes that acts on 
landscapes that are the expression of historical and geographical contingencies, which probably 
partly explains why the topic of community build-up and assembly is one of the most controversial of 
scientific ecology. Only a careful examination of a combination of morphological, genetic, ecological 
and behavioral data could allow us to identify in which context the classical theories of ecological 
communities are valid. 
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Cette thèse se place dans le cadre théorique de l’édification des communautés écologiques, un 
phénomène complexe pouvant s’étudier à de nombreuses échelles et influencé par des  facteurs 
variés. 
Dans le chapitre 1, je présente l’hypothèse d’une relation entre la dynamique de colonisation et les 
règles d’assemblage des communautés. Dans le chapitre 2, je propose que les facteurs intrinsèques 
et géographiques jouent sur l’édification d’une communauté écologique en influant sur les flux 
d’individus entre la source de colonisateurs et l’endroit où elle s’assemble. Dans le chapitre 3,  
j’étudie l’influence du contexte régional, géographique et écologique sur les différentes composantes 
des  communautés locales, ces composantes n’étant pas toutes influencées par les mêmes facteurs 
régionaux. Dans le chapitre 4, je me concentre sur un cas d’étude qui nous met en garde sur 
l’interprétation de patrons de diversification locale apparente sans prise en compte de la biologie des 
individus ; je propose aussi que certains facteurs intrinsèques aux lignées puissent empêcher une 
diversification in situ malgré un contexte écologique potentiellement favorable.  
L’édification des communautés écologiques est le résultat de nombreux processus agissant dans des 
paysages qui sont l’expression de contingences historiques et géographiques, ce qui explique en 
partie pourquoi les questions d’édification des communautés sont parmi des plus débattues de 
l’écologie scientifique. Seul un examen prudent d’un ensemble de données morphologiques, 
génétiques, écologiques et comportementales pourra permettre de déterminer dans quel contexte 
les théories classiques des communautés écologiques seront valables. 
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